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Las plantas invasoras, además de representar una amenaza ambiental y económica, son 
excelentes modelos para el estudio de la evolución contemporánea y la predicción de las 
respuestas evolutivas ante el calentamiento global. Los parientes silvestres de un cultivo son un 
caso especial de especies invasoras debido a que su presencia puede dificultar el uso de 
tecnologías en sus parientes cultivados, la hibridación cultivo-silvestre puede catalizar la 
evolución de poblaciones invasoras y estas pueden ser consideradas una fuente de germoplasma 
útil para el mejoramiento. El girasol (Helianthus annuus L.) es una especie nativa de 
Norteamérica. H annuus es un grupo taxonómico complejo, integrado por el cultivo, 
poblaciones silvestres e híbridos cultivo-silvestre. Esta especie fue introducida y se naturalizó 
fuera de su rango nativo en varias regiones del mundo. Esto hace que el girasol sea un modelo 
ideal para estudiar aspectos evolutivos asociados a la domesticación, la evolución de 
poblaciones invasoras y la hibridación cultivo-silvestre. En Argentina, el girasol silvestre fue 
probablemente introducido como cultivo forrajero y se naturalizó y expandió por la zona central 
del país, convirtiéndose en una especie invasora no nativa. El objetivo general de esta tesis fue 
evaluar la presencia de variabilidad genética para la tolerancia a temperaturas extremas (<0°C y 
>40°C) usando un enfoque ecológico-evolutivo. Los objetivos específicos fueron: 1) evaluar la 
importancia relativa del efecto materno y de la hibridación sobre caracteres del fruto 
(dormición, peso, tamaño y anatomía del pericarpio) en híbridos cultivo-silvestre; 2) evaluar la 
existencia de adaptación rápida de los caracteres del fruto (dormición, peso y tamaño) en el 
rango no-nativo de girasol; 3) evaluar la divergencia evolutiva entre materiales silvestres y 
cultivados para la tolerancia a temperaturas extremas durante estadios vegetativos tempranos; 4) 
evaluar diferencias en la tolerancia a estrés por calor durante estadios reproductivos en 
materiales silvestres y cultivados de girasol y variaciones geográficas de la tolerancia a estrés 
dentro del germoplasma silvestre; 5) evaluar la diversidad genética y la estructura poblacional 
del girasol silvestre de Argentina y caracterizar los principales procesos genéticos asociados a la 
invasión. Como material vegetal se utilizaron poblaciones no-nativas de girasol silvestre en 
Argentina, colectadas por el grupo de trabajo junto con poblaciones nativas y no-nativas de 
Australia, provistas por el USDA y materiales cultivados, tanto híbridos comerciales de 
Argentina como líneas públicas de EEUU. Todas las poblaciones silvestres utilizadas fueron 
geo-referenciadas y su ambiente local se caracterizó usando una base de datos climáticos 
pública. La evaluación de adaptación local y/o evolución rápida se realizó mediante técnicas 
estadísticas utilizadas en biogeografía. Se observó una gran divergencia entre biotipos silvestres 
y cultivados, de manera esperada para caracteres del fruto que fueron objetivo de la 
domesticación, tales como la dormición y el tamaño de los frutos, pero también en caracteres 
que probablemente no fueron, al menos de manera consciente, seleccionados durante la 
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domesticación, tales como la tolerancia a temperaturas extremas. Dentro del germoplasma 
silvestre se observó divergencia entre poblaciones del rango nativo, explicadas por diferencias 
en su ambiente local, en dormición y tolerancia a estrés por calor. Se encontraron grandes 
diferencias entre poblaciones nativas e invasoras que no pudieron ser explicadas totalmente por 
diferencias en las condiciones climáticas entre ambientes. Finalmente, se encontró que las 
poblaciones argentinas retuvieron la mayor parte de la variabilidad genética presente en el rango 
nativo, lo que ayuda a explicar la diversidad observada en caracteres adaptativos como la 




Invasive plants represent a major environmental and economic threat, but they are also valuable 
models to study contemporary evolution and to predict evolutionary responses to global change. 
Crop wild relatives are a special case of invasive species because their presence can limit the 
use of technology in their crop relatives, crop-wild hybridization may catalyze the evolution of 
invasiveness and invasive populations can be considered useful germplasm sources for the 
purposes of breeding. Sunflower (Helianthus annuus L.) is native to North America. H. annuus 
is a complex taxonomic group, formed by domesticated sunflower, wild populations and crop-
wild hybrids. Wild sunflower was introduced and naturalized out of their native range in several 
regions worldwide. This make sunflower an ideal model system to study the evolutionary 
aspects associated to domestication, evolution of invasiveness and crop-wild hybridization. In 
Argentina, wild sunflower was probably introduced as an experimental forage crop and since 
then it has spread over the central region, being currently considered a non-native, invasive 
species. The main objective of this thesis was to evaluate the presence of genetic variability in 
the tolerance to extreme temperatures (<0°C y >40°C) by using an ecological-evolutionary 
approach. The specific objectives were to: 1) evaluate the relative importance of maternal and 
hybridization effects on seed traits (dormancy, weight, size and pericarp anatomy) in crop-wild 
sunflower hybrids; 2) evaluate the existence of rapid adaptation of seed traits (dormancy, weight 
and size) in the non-native range; 3) evaluate the evolutionary divergence in the tolerance to 
extreme temepratures during early vegetative phases; 4) evaluate differences in heat stress 
tolerance during reproductive phases between cultivated and wild sunflower and to explore 
geographic variations in heat stress tolerance within the wild germplasm; and 5) evaluate the 
genetic diversity and population structure of wild Argentinean sunflower and to characterize the 
genetic processes associated with the invasion by using molecular tools. Wild germplasm 
consisted of wild populations from Argentina and Australia (invasive range), and North 
America (native range). Wild populations from Argentina were collected by our research group 
while populations from Australia and North America were provided by the USDA. Cultivated 
germplasm consisted of commercial hybrids currently grown in Argentina and public inbred 
lines from USA. Geographic coordinates of every wild populations were used to characterize 
their local environment by using a public climatic database. Biogeographic tools were used for 
evaluating local adaptation and/or rapid evolution. Mainly, we found high divergence between 
wild and cultivated sunflower in fruit traits that were target of domestication (e.g. dormancy and 
size) but also in non-target traits during domestication (at least not consciously selected for) as 
tolerance to extreme temperatures. Within wild sunflower, we observed divergence among 
native populations for both adaptive traits (as seed dormancy) and agronomic traits (as heat 
tolerance), which were explained by differences in their local environment. In addition, we 
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observed genetic differences between native and invasive populations, which could not be fully 
attributed to differences in climatic conditions between ranges. Finally, we found that wild 
sunflower from Argentina has retained most of the genetic variation observed in the native 
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Las plantas invasoras representan una gran amenaza ambiental y económica, degradando la 
biodiversidad nativa (Pimentel et al. 2005), disminuyendo la producción de cultivos y pasturas 
(cuando actúan como malezas agrícolas) (Ellstrand et al. 2010; Casquero et al. 2013) y 
limitando el uso de tecnologías en sus parientes cultivados, debido al flujo génico (Presotto et 
al. 2011; Mandel et al. 2016; Pandolfo et al. 2018). Además, las poblaciones invasoras 
representan un excelente modelo para estudiar la evolución en escalas de tiempo 
contemporáneas, la rápida adaptación local (Colautti y Barrett 2013; Turner et al. 2013; Colautti 
y Lau 2015) y para predecir respuestas evolutivas al calentamiento global (Moran y Alexander 
2014). Las especies emparentadas con los cultivos representan un caso especial de especies 
invasoras debido a que el flujo génico entre dos taxones divergentes (cultivo y silvestre) puede 
influir en la adaptación y expansión a nuevos ambientes. Además, debido al fuerte cuello de 
botella asociado a la domesticación de los cultivos, los parientes silvestres representan la reserva 
natural más importante de variabilidad genética para el mejoramiento actual y futuro de las 
especies cultivadas (Hajjar y Hodgkin 2007; Dempewolf et al. 2017; Prohens et al. 2017). 
Además de su mayor variabilidad genética, las poblaciones silvestres presentan adaptación 
local. La adaptación local puede ser definida como un proceso en el cual la selección natural 
favorece caracteres/alelos que maximizan la aptitud biológica en un determinado ambiente (y no 
necesariamente en otros) de los individuos que los portan (Kronholm et al. 2012; Wolfe y 
Tonsor 2014). En las especies de amplia distribución se espera que aún en presencia de flujo 
génico entre poblaciones, estas presenten diferencias en los caracteres/frecuencias alélicas que 
le confieren una ventaja en su ambiente local (Montesinos-Navarro et al. 2011). Por ejemplo, en 
especies distribuidas a lo largo de un gradiente latitudinal se espera que las poblaciones de altas 
latitudes presenten caracteres adaptativos que permitan la supervivencia al frío mientras que 
poblaciones de bajas latitudes puedan prescindir de la tolerancia al frío y necesiten adaptarse a 
las altas temperaturas, la mayor competencia y/o el estrés hídrico (Koehler et al. 2012). La 
variación gradual de uno o más caracteres a lo largo de su distribución geográfica, es 
denominada cline o variación clinal (Huxley 1938) y sugiere que sobre esos caracteres está 
actuando la selección natural. La divergencia de poblaciones o especies relacionadas debido a la 
adaptación local es un proceso comprobado que motivó la formulación de la teoría de la 
evolución de Charles Darwin. Sin embargo, la adaptación local a través de cambios evolutivos 
en escalas de tiempo ecológicas (p. ej. 15-150 años; evolución rápida) fue ampliamente 
ignorada en estudios ecológicos y actualmente se considera fundamental en la adaptación de las 




Durante la domesticación, la selección consciente e inconsciente de los primeros agricultores 
cambió el fenotipo de las plantas cultivadas respecto de sus antecesores silvestres (Hancock 
2012; Meyer y Purugganan 2013). Los caracteres típicos de la domesticación incluyen frutos 
grandes sin dormición, retención de frutos, crecimiento temprano rápido y altos índices de 
cosecha (Mercer et al. 2007; Hancock 2012; Presotto et al. 2012). El incremento en la 
utilización de recursos para crecimiento en los cultivos posiblemente redujo la cantidad de 
recursos destinados a la tolerancia del estrés biótico (Agrawal et al. 2015) y abiótico (Koziol et 
al. 2012). La compensación entre el crecimiento y la tolerancia a estrés se ha sugerido como un 
factor clave en la distribución de especies silvestres (Koehler et al. 2012; Oakley et al. 2014; 
Wos y Willi 2015) y en la evolución del cultivo y de biotipos maleza de girasol (Mayrose et al. 
2011; Koziol et al. 2012; Presotto et al. 2017). 
El girasol (Helianthus annuus L.) es una especie nativa de Norteamérica, de amplia 
distribución, domesticada hace aproximadamente 4000 años en la actual región centro-este de 
Estados Unidos. H annuus es un grupo taxonómico complejo, integrado por la especie cultivada 
(H. annuus var. macrocarpus), biotipos ruderales (asociados principalmente a ambientes no 
agrícolas) y agrestales (malezas) e híbridos cultivo-silvestre, los cuales pueden actuar como 
malezas. Además, esta especie fue introducida y se naturalizó fuera de su rango nativo en el sur 
de Europa (Muller et al. 2011), el sur de Australia (Seiler et al. 2007) y la región central de 
Argentina (Cantamutto et al. 2008, 2010a; Poverene et al. 2008). Esto hace que el girasol sea un 
modelo ideal para estudiar aspectos evolutivos asociados a la domesticación, la evolución de 
poblaciones invasoras y malezas y la hibridación cultivo-silvestre. El girasol cultivado es 
actualmente uno de los cultivos oleaginosos más importantes del mundo y en algunos países (p. 
ej. EEUU, Argentina, Australia, Francia, España y Serbia) su zona de producción se solapa con 
el área de distribución de especies silvestres emparentadas. En la mayor parte de estos lugares la 
hibridación espontánea entre el girasol cultivado y silvestre ha sido bien documentada. En 
Argentina, el girasol silvestre fue probablemente introducido como cultivo forrajero 
experimental hace aproximadamente 70 años, a partir del cual se naturalizó y se expandió por la 
zona central del país, convirtiéndose en una especie invasora no nativa (Poverene et al. 2008; 
Cantamutto et al. 2010a, b; Presotto et al. 2011). Sin embargo, los procesos genéticos asociados 
a la invasión del girasol en Argentina (efecto fundador, fuente de introducción, introducciones 
múltiples) aún no han sido explorados.  
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OBJETIVOS E HIPÓTESIS 
Objetivo general 
El objetivo de esta tesis fue evaluar la variación natural de la tolerancia a temperaturas extremas 
en girasol silvestre y cultivado, utilizando un enfoque ecológico-evolutivo.  
Objetivos específicos 
Hipótesis 1: El efecto materno influye sobre los caracteres del fruto, especialmente en el 
comportamieto de los híbridos entre taxones altamenente divergentes, como los materiales 
silvestres y cultivados. 
Objetivo 1: Evaluar la importancia relativa del efecto materno y de la hibridación sobre 
caracteres del fruto en híbridos cultivo-silvestre. 
Hipótesis 2: Los caracteres del fruto son importantes en la adaptación local en el rango nativo, 
lo que da como resultado variaciones clinales. La adaptación rápida de las poblaciones no-
nativas puede detectarse a través de cambios genéticos en estos caracteres en respuesta a la 
introducción en nuevos ambientes.  
Objetivo 2:  Evaluar la existencia de adaptación rápida de los caracteres del fruto en el rango 
no-nativo de girasol comparando los caracteres del fruto y las condiciones ambientales de 
poblaciones del rango nativo y no-nativo.  
Hipótesis 3: Debido a la fuerte presión de selección por mayor crecimiento en condiciones 
artificialmente benignas durante la domesticación, los materiales cultivados presentan mayor 
crecimiento en ausencia de estrés y menor tolerancia a estrés, como las temperaturas extremas.  
Objetivo 3: Evaluar la divergencia evolutiva entre materiales silvestres y cultivados para la 
tolerancia a temperaturas extremas durante estadios vegetativos tempranos.  
Hipótesis 4: Debido a la adaptación local, los materiales silvestres son más tolerantes al estrés 
por calor durante estadios reproductivos que los materiales cultivados. Los materiales silvestres 
presentan una variación clinal en la tolerancia a estrés por calor, a mayores temperaturas en el 
ambiente local, mayor tolerancia y viceversa.   
Objetivo 4: Evaluar diferencias en la tolerancia a estrés por calor durante estadios 
reproductivos en materiales silvestres y cultivados de girasol y variaciones geográficas de la 
tolerancia a estrés dentro del germoplasma silvestre.  
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Hipótesis 5: La diversidad genética de las poblaciones no-nativas es menor respecto de las 
nativas debido a los cuellos de botella demográficos durante la introducción y expansión en el 
rango no-nativo. Las poblaciones no-nativas presentaran menor estructura poblacional que las 
nativas por los menores tiempos de divergencia.   
Objetivo 5: Evaluar la diversidad genética y la estructura poblacional del girasol silvestre de 






El rol de la domesticación y el efecto materno en caracteres 
morfológicos/anatómicos y en la dormición de frutos de híbridos 
cultivo-silvestre de girasol 
 
INTRODUCCIÓN 
La hibridación, seguida por la introgresión de alelos entre las especies cultivadas y sus parientes 
silvestres tiene implicancias en la dinámica de las poblaciones naturales como la reducción de 
su variabilidad genética y el incremento en la capacidad invasora tanto de ambientes naturales 
como cultivados (Ellstrand et al. 1999; Mercer et al. 2014). Además, la hibridación entre 
especies cultivadas y silvestres puede promover el surgimiento de poblaciones ferales, las cuales 
constituyen poblaciones estables de malezas con origen cultivado (Warwick y Stewart, 2005; 
Bagavathiannan y Van Acker, 2008; Ellstrand et al. 2010). En este capítulo, definimos malezas 
como aquellas poblaciones que interfieren en los sistemas agrícolas, compitiendo con los 
cultivos por recursos, mientras que las poblaciones silvestres son aquellas que crecen y se 
reproducen fuera de los ambientes agrícolas, sean nativas o no (Ellstrand et al. 1999, 2010). La 
hibridación ocurre cuando plantas cultivadas y silvestres en estado reproductivo coinciden 
espacial y temporalmente y en el caso de especies polinizadas por insectos, comparten 
polinizadores (Ellstrand et al. 1999). La hibridación natural entre cultivos y sus parientes 
silvestres ha sido documentada en la mayoría de las especies cultivadas y en varios casos con 
implicancias en la evolución de malezas (revisado en Ellstrand et al. 1999, 2013).  
Durante el proceso de domesticación, tanto la selección directa por los primeros agricultores 
como la selección indirecta como resultado de las prácticas agrícolas (p. ej. mayor 
disponibilidad de agua, nutrientes, menor presión de plagas) cambiaron el fenotipo de los 
cultivos respecto de sus antecesores silvestres (síndrome de domesticación; Hancock 2012; 
Meyer y Purugganan 2013). Tales cambios fueron generalmente producto de una fuerte 
selección sobre un pequeño número de loci de caracteres cuantitativos (QTL), cada uno con 
grandes efectos sobre el fenotipo (Hancock 2012; Meyer y Purugganan 2013). El girasol 
domesticado presenta el típico síndrome de domesticación, esto es, frutos grandes con baja 
dormición, crecimiento determinado, inflorescencia mono-cefálica, retención de frutos en la 
planta madre y un incremento tanto en la partición de biomasa a estructuras reproductivas como 
en el rendimiento de los frutos por planta (Purugganan y Fuller 2009; Presotto et al. 2011; 
Meyer y Purugganan 2013). Sin embargo, análisis genéticos en girasol han demostrado que un 
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gran número de QTL de efecto menor controlan estos caracteres (Burke et al. 2002; Wills y 
Burke 2007) 
Los híbridos cultivo-silvestre de primera generación (F1) presentan comúnmente valores 
intermedios para la mayoría de los caracteres en los cuales sus padres difieren (Mercer et al. 
2007; Presotto et al. 2011). Sin embargo, algunos caracteres de las poblaciones híbridas como 
los caracteres asociados a los frutos/semillas, dependen fuertemente del parental materno 
(Roach 1987; Snow et al. 1998; Weiss et al. 2013; Alexander et al. 2014; Mercer et al. 2014; 
Presotto et al. 2014; Pace et al. 2015). El parental materno afecta los caracteres del fruto a 
través de los tejidos que rodean al embrión en desarrollo, principalmente el pericarpio (Roach 
1987). Estos tejidos comienzan su desarrollo independientemente de la fertilización y pueden 
tener una gran influencia sobre el tamaño y morfología de los frutos, y sobre caracteres 
funcionales como la dormición y germinación de las semillas.  
La dormición de las semillas puede ser definida como una propiedad innata de los mismos que 
impide la germinación bajo ciertas condiciones ambientales, las cuales en ausencia de 
dormición son favorables para la germinación (Finch-Savage y Leubner-Metzger 2006). 
Mientras que los requerimientos para la germinación (principalmente temperatura y humedad) 
impiden la germinación en ambientes desfavorables, la dormición es un fenómeno mucho más 
complejo que impide la germinación en ambientes solo efímeramente favorables (Willis et al. 
2014). Por esto, la dormición juega un rol ecológico fundamental, contribuyendo a la formación 
de un banco de semillas persistente, necesario para la dispersión en el tiempo, la supervivencia 
en condiciones desfavorables y el establecimiento de poblaciones naturales (Alexander y Schrag 
2003; Montesinos-Navarro et al. 2012). Además, por ser los primeros caracteres del ciclo de 
vida, la dormición y la germinación pueden ser fuertemente seleccionados durante la 
colonización de nuevos ambientes, condicionando la selección de otros caracteres expresados 
más tarde en el ciclo de vida (Huang et al. 2010; Chiang et al. 2013; Willis et al. 2014). En 
especies cultivadas, la selección por una rápida y uniforme germinación ha disminuido la 
dormición, el grosor de las cubiertas seminales y ha incrementado el tamaño de las semillas 
(Hancock 2012). Al igual que otros caracteres asociados a la domesticación en girasol, la 
dormición de los frutos es controlada por varios QTL de efecto menor (Burke et al. 2002; 
Gandhi et al. 2005; Wills y Burke 2007). En este sentido, un análisis de la estructura genética de 
la dormición encontró 43 QTL asociados a la dormición, en seis grupos de ligamiento (Brunick 
2007) exhibiendo la alta complejidad de la dormición en girasol.  
El girasol cultivado fue domesticado aproximadamente hace 4000 años a partir del girasol 
silvestre (Helianthus annuus L.) en el actual centro-este de EEUU (Harter et al. 2004; Blackman 
et al. 2011). H. annuus es un grupo taxonómico complejo, integrado por la especie cultivada (H. 
annuus var. macrocarpus), biotipos ruderales (asociados principalmente a ambientes no 
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agrícolas) y agrestales (malezas) e híbridos cultivo-silvestre, los cuales pueden actuar como 
malezas. Esto hace que el girasol sea un sistema modelo ideal para estudiar aspectos evolutivos 
asociados a la domesticación, a la evolución de malezas y a la hibridación cultivo-silvestre. El 
girasol cultivado es actualmente uno de los cultivos oleaginosos más importantes del mundo y 
en algunos países (e.g. EEUU, Argentina, Australia, Francia, España y Serbia) su zona de 
producción se solapa con el área de distribución de especies silvestres emparentadas. En la 
mayor parte de estos lugares la hibridación espontánea entre el girasol cultivado y silvestre ha 
sido bien documentada (Snow et al. 1998; Ureta et al. 2008a, b; Muller et al. 2011). De las 
especies de girasol silvestre, H. annuus es la de mayor área de distribución. En Argentina, esta 
especie fue probablemente introducida como cultivo forrajero experimental hace 
aproximadamente 70 años, a partir del cual se naturalizó y se expandió por la zona central del 
país, convirtiéndose en una especie invasora no nativa (Poverene et al. 2008; Cantamutto et al. 
2010a, b; Presotto et al. 2011). 
El girasol presenta dormición fisiológica leve (DF; Oracz et al. 2007). Los frutos con DF son 
permeables al agua y tienen mecanismos de inhibición en el embrión, los cuales impiden la 
emergencia de la radícula (Baskin y Baskin 2004). Los embriones extraídos de frutos con DF 
producen plántulas normales y este tipo de dormición puede ser removida o aliviada con 
tratamientos con ácido giberélico, escarificando los frutos, almacenando los frutos bajo 
condiciones de baja humedad y estratificando las semillas (Baskin y Baskin 2004; Finch-Savage 
y Leubner-Metzger 2006; Presotto et al. 2014).  Además, las cubiertas seminales pueden 
prevenir la germinación restringiendo el intercambio de agua y oxígeno con el ambiente, 
aportando inhibidores de la germinación y/o impidiendo físicamente la emergencia de la 
radícula (Baskin y Baskin 2004) 
A pesar de la importancia de los caracteres del fruto en la colonización de nuevos ambientes, 
poca importancia se le ha dado al rol ecológico del efecto materno sobre los caracteres del fruto 
en híbridos cultivo-silvestre. Un fuerte efecto materno sobre la dormición, junto con más sutiles 
y variables efectos paternos han sido recientemente reportados en híbridos cultivo-silvestre de 
girasol (Weiss et al. 2013; Alexander et al. 2014; Presotto et al. 2014; Pace et al. 2015). Sin 
embargo, la mayoría de estos estudios han focalizado en la hibridación en un sentido (cultivo a 
silvestre) y pocas exploraron caracteres anatómicos y/o morfológicos del fruto posiblemente 
involucrados en las diferencias en dormición.  
En este capítulo, se investigó la dinámica de la dormición de frutos y se exploraron caracteres 
anatómicos y morfológicos del fruto, posiblemente involucrados en la dormición de los mismos, 
usando cruzamientos recíprocos de girasol silvestre y cultivado. Los objetivos específicos 
fueron: 1) Cuantificar el efecto materno y de hibridación sobre la dormición del fruto en 
diferentes momentos después de cosecha; 2) Explorar diferencias anatómicas y morfológicas 
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entre los híbridos cultivo-silvestre y sus parentales y 3) Detectar caracteres anatómicos y 
morfológicos de los frutos que regulan su dormición.  
 
MATERIALES Y MÉTODOS 
Germoplasma 
Se utilizaron cruzamientos recíprocos de materiales silvestres y cultivados de girasol. Las 
poblaciones silvestres fueron colectadas en la región central de Argentina (Cantamutto et al. 
2010a): Diamante (DIA; S 32°03´ W 60°38´) y Colonia Barón (BAR; S 36°10´ W 63°53´) las 
cuales fueron seleccionadas para este estudio por tener niveles de dormición contrastante 
(Presotto et al. 2014). Los materiales cultivados utilizados fueron: Cacique CL (CAC; Criadero 
El Cencerro) y Paraíso 104CL (PAR; Nidera Semillas). Para minimizar los efectos del ambiente 
materno todos los frutos fueron producidos en jardín común en el Departamento de Agronomía, 
Universidad Nacional del Sur, Bahía Blanca, Argentina (S 38°41´38”, W 62 °14´53”) en la 
campaña 2012/2013. Una parcela de al menos 30 plantas por biotipo fue asignada 
aleatoriamente dentro del campo experimental. Cada parcela consistió en dos surcos de 5m de 
largo y plantas espaciadas a 1m y 0,3m (entre y dentro del surco, respectivamente) logrando una 
población de 3,3 plantas m-2. Para la implantación, la dormición de los frutos silvestres se redujo 
por estratificación, incubando los frutos en una cámara de crecimiento a 5°C durante una 
semana (ISTA 2004). Frutos pregerminados de las poblaciones silvestres fueron sembrados en 
bandejas plásticas de 200 celdas de 28x54cm (50cc por celda) y mantenida en invernadero por 
30 días a 20-25°C. Los cultivares fueron sembrados manualmente en el jardín común y en V4-
V6 (Schneiter y Miller 1981) se ajustó la densidad a 3,3 plantas por m-2 mediante raleo manual. 
La siembra/transplante se realizó el 5 de noviembre. Los experimentos fueron regados por goteo 
diariamente durante todo el ciclo y fertilizados con 80kg ha-1 de fosfato diamónico antes de la 
siembra y 100kg ha-1 de urea en V4-V6 para lograr un crecimiento óptimo.  
Se realizaron todos los cruzamientos recíprocos excepto el cruzamiento entre materiales 
cultivados. Por lo tanto, 14 cruzamientos (de aquí en adelante biotipos) fueron utilizados y 
caracterizados de acuerdo a su parental materno y paterno y agrupados en cuatro categorías (tipo 
de cruzamiento; Tabla 1.1): silvestre, silvestre-cultivo (silvestre como parental materno), 
cultivo-silvestre (cultivo como parental materno) y cultivo. Los frutos de todos los biotipos 
fueron producidos bajo una polinización controlada de los capítulos de 20-30 plantas cubiertas 
con bolsas de papel en el estado R3-R4 (Schneiter y Miller 1981). Durante la floración, los 
capítulos fueron emasculados por la mañana y polinizados a la tarde con polen fresco del 
parental paterno correspondiente. Los frutos de los materiales cultivados fueron producidos por 
autopolinización, cubriendo los capítulos, previo a la floración, con bolsas de papel. Los frutos 
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de todos los biotipos fueron cosechados simultáneamente aproximadamente 30 días después de 
madurez fisiológica (R9; Schneiter y Miller 1981) para permitir el secado en la planta madre. 
Los biotipos silvestres presentan una floración escalonada con una duración de 100 a 170 días, 
por lo tanto, para que la producción de frutos ocurra en el mismo momento los estados 
fenológicos de referencia para realizar los cruzamientos y cosechar los capítulos fueron tomados 
del cultivo. Esto es, en R4 del cultivo se taparon capítulos de todos los biotipos de manera 
simultánea y se realizaron todos los cruzamientos.  
 
 
Tabla 1.1. Parentales maternos y paternos usados en los cuatro tipos de cruzamiento. BAR: 
Colonia Barón; CAC: Cacique CL; DIA: Diamante; PAR: Paraíso 104 CL. BAR y DIA son 
poblaciones silvestres de Argentina elegidas por su nivel contrastante de dormición (BAR con 
alta dormición y DIA con baja dormición; Presotto et al. 2014) mientras que CAC y PAR son 
materiales cultivados elegidos de manera aleatoria.  
 
Biotipo Tipo de cruzamiento Materno  Paterno 
    
BAR silvestre BAR BAR 
BAR x DIA silvestre BAR DIA 
DIA silvestre DIA DIA 
DIA x BAR silvestre DIA BAR 
BAR x CAC silvestre-cultivo BAR CAC 
BAR x PAR silvestre-cultivo BAR PAR 
DIA x CAC silvestre-cultivo DIA CAC 
DIA x PAR silvestre-cultivo DIA PAR 
CAC x BAR cultivo-silvestre CAC BAR 
CAC x DIA cultivo-silvestre CAC DIA 
PAR x BAR cultivo-silvestre PAR BAR 
PAR x DIA cultivo-silvestre PAR DIA 
CAC cultivo CAC CAC 
PAR cultivo PAR PAR 





Experimentos de geminación 
Los experimentos de germinación se llevaron a cabo bajo un diseño completamente aleatorizado 
en diferentes momentos: inmediatamente (T1); a las dos semanas (T2); a los 6 meses (T3); y 18 
meses (T4) después de la cosecha. Entre momentos, los frutos fueron almacenados en bolsas 
trilaminadas de aluminio para protegerlos de la luz y la humedad. Después de T2, los frutos 
fueron almacenados en una cámara de crecimiento a 5°C constantes durante seis meses (frutos 
usados en T3). Después de T3, los frutos fueron almacenados a temperatura ambiente durante 
12 meses (T4). En cada uno de los momentos, los frutos fueron puestos en bandejas cerradas, 
con base de papel y humedecidas con agua destilada a temperatura constante de 20°C y 
fotoperiodo neutro (12 horas de luz/oscuridad). Los frutos germinados de cada repetición fueron 
contados periódicamente (cada 2-3 días) durante 16 días. La temperatura de incubación fue 
elegida de acuerdo a un estudio previo donde el efecto de la hibridación sobre la germinación 
fue evaluado en diferentes momentos a temperaturas en el rango de 5°C a 30°C (Presotto et al. 
2014). En dicho estudio, el efecto de la hibridación fue detectado solo a 20°C y 25°C. Además, 
sobre el final del presente capítulo, evaluamos el efecto de la temperatura de incubación sobre la 
germinación de frutos almacenados durante tres años. Para esto, se utilizaron tres temperaturas 
de incubación (10°C, 20°C y 30°C), con fotoperiodo neutro. Para cada experimento, la 
proporción de frutos germinados fue calculada como la relación entre los frutos germinados al 
final del experimento (día 16) y el número total de frutos viables. La viabilidad de los frutos se 
evaluó usando un test de tetrazolio sobre los frutos no germinados para cada repetición al final 
de cada experimento (ISTA 2004). 
Experimentos sobre la morfología y anatomía del fruto 
Luego de 18 meses desde la cosecha, diez frutos, elegidos aleatoriamente, de cada uno de los 14 
biotipos se utilizaron para determinar el tamaño y la forma de los frutos. Fueron registrados el 
largo y el ancho y se calculó la relación largo/ancho tomando cada uno de los 10 frutos como 
réplica. El ancho se midió en el tercio basal del fruto. Además, fue registrado el peso de los 
frutos para cada uno de los 14 biotipos pesando cinco muestras independientes de 50 frutos cada 
una. Para evaluar las características anatómicas del pericarpio del fruto (posiblemente 
involucrado en la dormición), se realizaron cortes transversales de los pericarpios de dos 
poblaciones silvestres (DIA y BAR), un material cultivado (PAR) y sus cruzamientos recíprocos 
y los mismos fueron observados con un microscopio electrónico de barrido. Los cortes 
transversales fueron obtenidos cortando manualmente el fruto a la mitad bajo un microscopio 
óptico. Los frutos fueron previamente embebidos para ablandar los pericarpios (12 h y 3 h para 
frutos provenientes de plantas silvestres y cultivadas, respectivamente). Los cortes fueron 
fijados siguiendo a Croce y Parodi (2013). Una vez hechos los cortes, estos fueron 
inmediatamente fijados en gluteraldehido-agua al 2.5% en buffer a 5°C durante 2 h para ser 
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deshidratados usando una serie gradual de acetona hasta el 80%. Las muestras finalmente fueron 
secadas hasta el punto crítico durante 1 h, cubiertas con oro y observadas con un microscopio 
electrónico de barrido Jeol 35 CF. Además, la sección transversal de los pericarpios de una 
población silvestre (BAR), un material cultivado (PAR) y sus cruzamientos recíprocos fueron 
observados bajo un microscopio óptico. Para esto, se siguió el protocolo de Andrade et al. 
(2015). Se fijaron frutos enteros en solución FAA (formaldehído, alcohol etílico, ácido acético), 
embebidos en parafina y procesados usando técnicas convencionales para el corte (10 lm) y 
teñido (safranina-fast green). Todos los cortes fueron montados en glicerol-agua (1:1). Los 
cortes bajo el microscopio fueron fotografiados usando una cámara Nikon Coolpix 4500 y un 
micrómetro ocular.  
Análisis estadístico 
Para el análisis de la varianza se utilizaron modelos mixtos lineales generalizados (GLMM) 
usando PROC GLIMMIX (SAS University edition; SAS Institute Inc., Cary, NC). Los GLMM 
fueron elegidos debido a que son la herramienta recomendada para analizar datos sin 
distribución normal y con efectos aleatorios (Bolker et al. 2009). Debido a la natural 
distribución no-normal de las proporciones, todos los modelos fueron ajustados usando la 
distribución Beta en lugar de la normal (Bolker et al. 2009; Montesinos-Navarro et al. 2012). La 
significancia de los efectos fijos fue evaluada usando la estimación pseudo verosimilitud Quasi-
Newton y reportada con sus valores F y P. Por otro lado, la significancia de los efectos 
aleatorios fue evaluada removiendo de a uno cada factor aleatorio y comparando la pseudo 
verosimilitud del residual con test χ2 (Bolker et al. 2009; Montesinos-Navarro et al. 2012) 
usando la opción COVTEST GLM (SAS University edition; SAS Institute Inc., Cary, NC). 
Cuando el efecto fijo principal fue significativo, las medias mínimas cuadradas fueron 
comparadas usando contrastes ortogonales. Todas las medias en el texto son reportadas con su 
error estándar.     
Efecto materno sobre la germinación de los frutos: Fue realizado un GLMM para cada uno de 
los momentos (T1-T4). Los efectos de parental materno, paterno y la interacción parental 
materno*paterno fueron considerados fijos. El efecto post-maduración fue calculado como la 
diferencia en germinación entre T2 y T1. El efecto materno fue calculado usando la relación de 
los efectos parental materno y paterno del GLMM (Fmaterno/Fpaterno), valores cercanos a uno 
indican ausencia de efecto materno (ambos parentales contribuyen igual) mientras que mayor es 
la relación, mayor es el efecto materno.   
Efecto del tipo de cruzamiento sobre los caracteres del fruto: Debido a la mayor importancia 
del tipo de cruzamiento respecto a las combinaciones individuales, los biotipos fueron 
agrupados en cuatro tipos de cruzamiento: silvestre, silvestre-cultivo, cultivo-silvestre y cultivo 
(Tabla 1.1). Para evaluar germinación, los cuatro momentos fueron analizados de manera 
26 
 
conjunta. En el GLMM, el efecto tipo de cruzamiento fue considerado fijo mientras que el 
biotipo anidado dentro de cada tipo, el momento (T1-T4) y la interacción entre tipo de 
cruzamiento y el tiempo fueron considerados aleatorios. La interacción fue desglosada usando 
contrastes ortogonales. Además, se evaluó el efecto del tipo de cruzamiento sobre la respuesta a 
la post-maduración. El tipo de cruzamiento fue considerado fijo y el efecto biotipo anidado 
dentro de tipo de cruzamiento fue considerado aleatorio. De manera similar, para evaluar si la 
hibridación afectó los caracteres del fruto, el tipo de cruzamiento (incluyendo solo los silvestres 
y silvestre-cultivo) fue incluido como fijo y los efectos biotipo anidado dentro de tipo, tiempo y 
la interacción tipo de cruzamiento por tipo fueron considerados aleatorios. 
Efecto materno sobre los caracteres morfológicos del fruto: Para evaluar el efecto materno 
sobre la morfología de los frutos se realizó un análisis multivariado de la varianza (MANOVA) 
con los cuatro caracteres del fruto (largo, ancho, largo/ancho y peso de los frutos). Los efectos 
del parental materno, paterno y su interacción fueron considerados fijos. El test Lambda de 
Wilks fue utilizado para evaluar la significancia de los efectos fijos. Cuando uno de los efectos 
fue significativo en el MANOVA, se realizó un análisis de componentes principales (PCA) 
usando una matriz de correlación para producir componentes principales (PCs) que explicaran la 
variación multivariada de la morfología del fruto. Además, para evaluar la relación entre la 
morfología y la germinación de los frutos realizamos un PCA usando los seis caracteres de la 
germinación: germinación en cada uno de los cuatro momentos, respuesta a la post-maduración 
y dormición secundaria. Los PCA fueron realizados usando PROC PRINCOMP (SAS 
University Edition; SAS Institute Inc., Cary, NC) con los valores medios de cada uno de los 14 
biotipos. La regresión lineal entre los caracteres morfológicos y la germinación de los frutos se 
realizó usando PROC REG (SAS University Edition; SAS Institute Inc., Cary, NC). Finalmente, 
los caracteres anatómicos considerados cuantitativos (ancho de la capa media y número de 
capas celulares fueron medidos utilizando el microscopio óptico en al menos tres cortes y las 
medias fueron comparadas utilizando pruebas-t no apareadas y reportadas con su error estándar.   
 
RESULTADOS 
Fuerte efecto materno sobre la dormición del fruto y la respuesta a la post-maduración 
Se encontraron efectos significativos del parental materno, paterno y su interacción sobre la 
dormición de los frutos (Tabla 1.2). Sin embargo, el efecto del parental materno fue mayor al 
del parental paterno y al de la interacción en los cuatro momentos evaluados (Tabla 1.2) y en las 
tres temperaturas (Fig 1.1B). Inmediatamente después de la cosecha (T1), la germinación fue 
relativamente alta en los silvestres, baja en el cultivo e intermedia en sus híbridos; sin embargo, 
esta tendencia se revirtió en el T2 y se mantuvo en T3 y T4 (Fig. 1.1A). En T1, el efecto del 
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parental materno fue 8,5 veces mayor al del parental paterno, lo que demuestra un fuerte efecto 
materno. Los híbridos producidos en plantas silvetres presentaron una menor germinación que 
sus parentales maternos (0,25±0,08 vs. 0,12±0,04, respectivamente) mientras que los frutos 
producidos sobre plantas cultivadas presentaron muy baja germinación independientemente de 
la fuente de polen (~3%; Fig. 1.1A). En T2, el efecto materno fue aproximadamente el doble al 
observado en T1 (16,1; Tabla 1.2). Aquí, la germinación de los híbridos fue similar a la de sus 
parentales maternos (Fig. 1.1A). En T3 y T4, los frutos producidos en plantas cultivadas no 
expresaron dormición, mientras que para aquellos producidos en plantas silvestres, la 
germinación fue mayor en los híbridos que en los frutos silvestres (0,80±0,08 vs. 0,58±0,12 en 
T3 y 0,45±0,12 vs. 0,35±0,13 en T4, respectivamente; Fig. 1.1A). Además, utilizando frutos de 
tres años después de la cosecha, diferentes temperaturas de incubación no alteraron estos 
resultados. El efecto materno fue al menos 15,6 mayor al efecto paterno. Los frutos producidos 
en plantas cultivadas no presentaron dormición en ninguna de las temperaturas (Fig. 1.1B) y las 
semillas producidas en plantas silvestres germinaron en mayor proporción cuando la fuente de 
polen fue el cultivo (0,77±0,04 vs. 0,53±0,06 a 10°C, 0,48±0,09 vs. 0,33±0,12 a 20°C y 
0,16±0,04 vs. 0,04±0,02 a 30°C para silvestre-cultivo y silvestre, respectivamente; Fig. 1.1B).   
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Tabla 1.2. GLMM para la germinación en cada uno de los cuatro tiempos evaluados. Los 
tiempos están expresados como tiempo después de la cosecha y son: inmediatamente (T1); dos 
semanas (T2); seis meses (T3) y 18 meses (T4). Las poblaciones silvestres (BAR y DIA) y los 
cultivares (CAC y PAR) fueron usados como parentales maternos y paterno en 14 de las 16 
combinaciones posibles (biotipos; Tabla 1.1).  
 
Fuente de variación                  Germinación de los frutos 
 
g.l. F P 
Tiempo 1 (T1) 
   
Parental materno 3 52,88 <0,0001 
Parental paterno 3 6,19 0,0014 
Materno*Paterno 7 4,01 0,0019 
Tiempo 2 (T2) 
   
Parental materno 3 107,77 <0,0001 
Parental paterno 3 6,66 0,0006 
Materno*Paterno 7 15,96 <0,0001 
Tiempo 3 (T3) 
   
Parental materno 3 83,26 <0,0001 
Parental paterno 3 6 0,0017 
Materno*Paterno 7 2,46 0,033 
Tiempo 4 (T4) 
   
Parental materno 3 186,55 <0,0001 
Parental paterno 3 5,64 0,0024 
Materno*Paterno 7 3,59 0,0041 






Figura 1.1. Germinación de los frutos en cuatro momentos después de la cosecha (A) e 
incubados en distintas temperaturas (B). Las barras representan el promedio de los biotipos de 
cada tipo de cruzamiento incubado a 20°C (A) y a 10°C, 20°C y 30°C (B). Todos los frutos 
fueron incubados a temperatura constante usando 12 horas de luz/oscuridad. La barra de error 
estándar indica variabilidad dentro de cada tipo de cruzamiento. Los momentos corresponden a 
tiempo desde la cosecha T1: inmediatamente después; T2: dos semanas, T3: seis meses; T4: 18 
meses. Frutos de tres años después de la cosecha, almacenados en seco a temperatura ambiente, 
fueron incubados a 10°C, 20°C y 30°C. 
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Para evaluar el impacto de la dormición de corta y larga duración (típica de los materiales 
cultivados y silvestres, respectivamente) se incluyó la respuesta a la post-maduración como 
variable. Se encontraron efectos significativos del parental materno, y de la interacción parental 
materno por paterno (F=135,17; P<0,0001 y F=12,68; P<0,0001) sobre la respuesta a la post-
maduración, el efecto paterno no fue significativo (F=0,74; P=0,5331). El efecto materno, fue 
182,7 veces mayor al paterno. Además, encontramos un efecto significativo del tipo de 
cruzamiento (F=5,69; P=0,0155).  La respuesta a la post-maduración fue mucho mayor en el 
cultivo que en el silvestre (contraste: F=6,56; P=0,0283) y los híbridos tuvieron un 
comportamiento muy similar a sus parentales maternos (contrastes: F=0,03; P=0,8637 y F=0,06; 
P=0,811 para cultivo vs. cultivo-silvestre y silvestre vs. silvestre-cultivo, respectivamente). Esta 
respuesta diferencial confirma las diferencias en el tipo de dormición y no solo en el nivel de la 
misma entre frutos producidos en plantas cultivadas y silvestres.  
Fuerte efecto materno sobre la morfología y anatomía de los frutos 
En el MANOVA, se encontraron efectos significativos de los parentales materno, paterno y su 
interacción sobre los caracteres morfológicos del fruto (Tabla 1.3). En el GLMM, el efecto 
materno fue significativo y mucho mayor al efecto paterno y a la interacción en cada una de las 
cuatro variables. El efecto materno fue 14,9 veces mayor al paterno en el MANOVA (Tabla 
1.3). Además, el efecto tipo de cruzamiento fue significativo para el largo (F=197,06; 
P<0,0001), ancho (F=164,22; P<0,0001) y peso de los frutos (F=101,25; P<0,0001) pero no así 
para la relación largo/ancho de los mismos (F=3,04; P=0,0795). Los frutos de los cultivos 
presentaron un mayor largo (0,81±0,04 vs. 0,59±0,10 cm), ancho (0,39±0,04 vs. 0,26±0,04 cm) 
y peso (43,8±2,9 vs. 18,5±7,1 mg fruto-1) que los frutos silvestres, mientras que estos últimos 
presentaron una mayor relación largo/ancho (2,28±0,06 vs. 2,12±0,09). Aunque en los híbridos 
se observaron cambios sutiles en el largo, ancho y peso de los frutos en la dirección del parental 
masculino, no se encontraron diferencias significativas en ningún contraste para ninguna de las 
cuatro variables.  
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Tabla 1.3. MANOVA para los dos juegos de caracteres. Los caracteres morfológicos incluyen el 
largo, ancho, peso y relación largo/ancho de los frutos. Los caracteres de germinación incluyen 
la germinación encada uno de los cuatro tiempos, la respuesta a la post-maduración y la 
dormición secundaria.  
 
Caracteres Efecto g.l. Lambda de 
Wilks 
F P 
      
Morfológicos Parental materno 12 0,0011 130,4 <0,0001 
 Parental paterno 12 0,2040 8,7 <0,0001 
 Materno*Paterno 28 0,0738 6,6 <0,0001 
      
Germinación Parental materno 18 0,0004 88,2 <0,0001 
 Parental paterno 18 0,0755 8,7 <0,0001 
 Materno*Paterno 42 0,0109 6,8 <0,0001 





En cuanto a la anatomía del pericarpio, se observaron claras diferencias entre cultivo y silvestre. 
Las mayores diferencias fueron observadas en la capa media del pericarpio. En pericarpios de 
frutos silvestres la capa media estuvo formada por 9,9±0,7 capas celulares con paredes gruesas y 
fuertemente esclerificadas (Fig. 1.2B y 1.3B), mientras que la capa media de los pericarpios de 
frutos cultivados consistió de 6,3±0,7 capas celulares con paredes más delgadas y menos 
esclerificadas (Fig. 1.2A y 1.3A). Además, los rayos parenquimáticos y las capas celulares 
internas fueron impregnadas con fitomelanina en los pericarpios silvestres y no así en los 
cultivados (Fig. 1.3A y B).  
Aunque los pericarpios de los híbridos fueron similares a su parental materno (Fig 1.2 y 1.3), se 
observaron cambios sutiles en la dirección del parental paterno. Analizando los frutos 
producidos sobre plantas silvestres, la hibridación con el cultivo afectó la capa celular media, 
disminuyendo el número de capas celulares (7,3±1,2 vs. 9,9±0,7 en híbridos y silvestres, 
respectivamente; t=4,78, P=0,0014), el ancho de la capa (194,7±4,6µm vs. 217,1±18,0µm en 
híbridos y silvestres, respectivamente; t=2,07, P=0,0725) y la esclerificación de las paredes 
celulares, principalmente de las capas más internas (Fig. 1.3B y D). En el mismo sentido, en 
frutos producidos en plantas cultivadas, la hibridación afectó la capa media disminuyendo su 
ancho (183,3±8,2µm vs. 232,0±10,9µm en cultivo-silvestre y cultivo, respectivamente; t=8,45; 
P=0,0001) e incrementando la esclerificación de la pared celular (Fig. 1.3A y C). Además, en 
los pericarpios de los híbridos cultivo-silvestre, los rayos parenquimáticos de la capa celular 





Figura 1.2. Anatomía del pericarpio, observada con un microscopio electrónico de barrido, de 
frutos del cultivo (A), silvestres (B), y de híbridos cultivo-silvestre (C y D). Las imágenes 
corresponden a PAR como material cultivado (A), BAR como población silvestre (B) y sus 
cruzamientos recíprocos C y D). H: hipodermis; ML: capa media; pf: fibras poligonales; PL: 







Figura 1.3. Anatomía del pericarpio observado con el microscopio óptico. Las imágenes 
corresponden a PAR como material cultivado (A), BAR como población silvestre (B) y sus 
cruzamientos recíprocos C y D). BL: capa negra; e: epidermis; H: hipodermis; ICCL: células de 
la capa interna comprimidas; ML: capa media; pf: fibras poligonales; PL: capa de fitomelanina; 




Efecto de la hibridación cultivo-silvestre sobre los caracteres del fruto 
Cuando los híbridos silvestre-cultivo fueron comparados con sus parentales silvestres, no se 
encontraron diferencias significativas en dormición (F=0,05; P=0,8285). De manera similar, 
cuando se evaluó usando tres temperaturas de incubación, no se encontraron efectos 
significativos del tipo de cruzamiento (F=1,04; P=0,4160) ni de la interacción tipo de 
cruzamiento por temperatura (F=1,92; P=0,1605). La germinación de los híbridos cambió en la 
dirección del cultivo (Fig. 1.1A y 1.1B), sin embargo, tales diferencias fueron explicadas por la 
gran variabilidad dentro de cada tipo de cruzamiento (efecto aleatorio significativo; Z=1,69; 
P=0,0454). Para desglosar el efecto del biotipo anidado dentro de cada tipo, se realizó un 
GLMM para cada tiempo y temperatura con el efecto biotipo como fijo y cada población 
silvestre fue comparada con su híbrido silvestre-cultivo usando contrastes ortogonales. El efecto 
biotipo fue significativo en los cuatro tiempos, pero la respuesta fue variable dependiendo del 
tiempo y la temperatura. (Fig. 1.4A). Inmediatamente después de la cosecha, el efecto de la 
hibridación del cultivo afectó la dormición en DIA pero no en BAR, mientras que lo opuesto fue 
observado en los tres momentos restantes (Fig. 1.4A). Con la única excepción de DIA en T2, 
todos los cambios estadísticamente significativos en la germinación se produjeron en la 
dirección del cultivo (Fig. 1.4A). Además, con la excepción de DIA a 20°C y BAR a 30°C, la 
hibridación del cultivo incrementó significativamente (P<0.05) la germinación de ambas 
poblaciones a cada una de las temperaturas (Fig 1.4B). Finalmente, los híbridos silvestre-cultivo 
mostraron una dormición secundaria (inducida por el almacenamiento en seco de los frutos) 






Figura 1.4. Efecto de la hibridación con el cultivo sobre la germinación de los frutos en 
diferentes momentos (A) y temperaturas de incubación (B). Las barras representan la 
proporción media de las semillas germinadas de cada biotipo incubado a 20°C (A) y a 10°C, 
20°C y 30°C (B). Todos los frutos fueron incubados a 12 horas de luz/oscuridad. Dentro de cada 
tiempo y temperatura, cada población silvestre (BAR y DIA) se comparó con sus dos híbridos 
silvestre-cultivo (Fig. 1.4A; PAR y CAC usados como padres) usando contrastes ortogonales. 
Cuando el contraste fue significativo: **P<0,01; ***P<0,0001. 
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Relación entre los caracteres morfológicos y la dormición de los frutos 
El PCA de las cuatro variables morfológicas resultó en una variable compuesta, designada como 
“PC1 morfología del fruto”, la cual capturó 79,6% de la variación total. Mayores valores del 
PC1 morfología del fruto representan mayores valores del largo, ancho y peso de los frutos, con 
autovectores de 0,51 a 0,54 y menores valores de la relación largo/ancho, con un autovector de -
0,37. Mayores y menores valores del PC1 morfología del fruto representan una morfología de 
fruto similar al cultivo y al silvestre, respectivamente. Por lo tanto, el PC1 morfología del fruto 
se utilizó como un proxy de la variación multivariada de la morfología del fruto. Además, el 
PCA de los caracteres asociados a la germinación/dormición resultó en una variable compuesta 
designada “PC1 germinación del fruto”, la cual capturó 69,7% de la variación total. Mayores 
valores del PC1 germinación del fruto representaron mayores valores de germinación en T2, T3, 
T4 y una mayor respuesta a la post-maduración, con autovectores de 0,41 a 0,46 y menores 
valores de germinación en T1 y dormición secundaria, con autovectores de -0,23 y -0,43, 
respectivamente. Con excepción de la respuesta a la post-maduración, mayores y menores 
valores del PC1 germinación del fruto representaron exactamente los caracteres del cultivo y 
silvestre, respectivamente. Por lo tanto, el PC1 germinación del fruto se utilizó como proxy de 
la variación multivariada en la germinación y se analizó la regresión lineal entre el “PC1 
morfología del fruto” y “PC1 germinación del fruto”. Se encontró una fuerte relación lineal 
entre la morfología y la germinación de los frutos (n=14, r2=0,92, P˂0,0001; Fig. 5), lo que 
sugiere que el efecto materno observado en la germinación es producido (al menos en parte) por 




Figura 1.5.  Relación entre la morfología y la germinación de frutos. Ambos ejes representan el 
primer componente principal del PCA. Los híbridos son denominados cultivo-silvestre y 
silvestre-cultivo indicando la dirección del cruzamiento (parental materno-paterno). Mayores 
valores del PC1 morfología del fruto representan mayores valores del largo, ancho y peso de los 
frutos y menores valores de la relación largo/ancho de los mismos. Mayores valores del PC1 
germinación de los frutos indican mayores valores de germinación en T2, T3, T4 y respuesta a 





En el presente estudio se identificó un comportamiento estacional de la germinación y la 
dormición en los frutos silvestres, pero no así en los cultivados. La dormición de los frutos 
silvestres disminuyó después de un período de almacenamiento en frío y se incrementó cuando 
los frutos fueron almacenados a temperatura ambiente, mientras que los frutos cultivados 
presentaron una fuerte dormición inmediatamente después de la cosecha, la cual fue 
rápidamente removida después de un período de post-almacenamiento. Además, después del 
almacenamiento en frío, no observamos dormición ni capacidad para desarrollar dormición 
secundaria en los frutos cultivados (Fig. 1.1A y B). La presión de selección negativa sobre la 
dormición de los frutos durante la domesticación es la explicación más probable de las 
diferencias en dormición y germinación de los frutos silvestres y cultivados. Los híbridos 
cultivo-silvestre de primera generación mostraron una germinación muy similar a sus parentales 
maternos con solo efectos sutiles del parental paterno. Por esto, analizamos características del 
fruto heredadas del parental materno, como el tamaño, la forma y el peso de los frutos y la 
anatomía del pericarpio de estos. Encontramos grandes diferencias en la morfología y anatomía 
de los frutos silvestres y cultivados (Fig. 1.2 y 1.3), las cuales correlacionaron con las 
diferencias observadas en la germinación (Fig. 5). Aunque los biotipos silvestres mostraron 
diferencias en dormición entre sí (Fig. 1.4), no observamos diferencias en la anatomía del 
pericarpio entre BAR y DIA (datos no mostrados). Debido al efecto materno encontrado en los 
caracteres morfológicos, anatómicos y en la germinación, se focalizó la discusión en la 
divergencia evolutiva de estos caracteres y su implicancia en los caracteres de los híbridos 
cultivo-silvestre.  
Divergencia evolutiva de los caracteres del fruto  
La pérdida de dormición de los frutos fue uno de los primeros caracteres en ser seleccionados 
durante la domesticación (Purugganan y Fuller 2009; Hancock 2012; Meyer y Purugganan 
2013). Los frutos con dormición fisiológica leve presentan una variación estacional de la 
dormición (Baskin y Baskin 2004; Gardarin y Colbach 2015). Las especies cultivadas y sus 
parientes silvestres con este tipo de dormición incluyen la mayor parte de los cereales - como 
trigo, cebada, sorgo, maíz y arroz - y especies modelos como Arabidopsis y girasol (Snow et al. 
1998; Baskin y Baskin 2004; Finch-Savage y Leubner-Metzger 2006; Li et al. 2006; Vanhala y 
Stam 2006; Montesinos-Navarro et al. 2012; Shu et al. 2015). En el presente capítulo, los frutos 
silvestres mostraron niveles variables de dormición inmediatamente después de la cosecha, 
variando del 57% al 91%. Las diferencias en los niveles de dormición entre las dos poblaciones 
(DIA y BAR) fueron consistentes en el tiempo (T1 a T4) y bajo distintas temperaturas y sus 
posibles causas fueron discutidas en un trabajo previo (Presotto et al. 2014). El período post-
maduración no afectó la dormición en los frutos silvestres (Fig. 1.1), posiblemente debido a su 
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corta duración (2 semanas). En girasol cultivado, períodos de post-maduración de 30 a 60 días a 
25°C fueron necesarios para maximizar la germinación en condiciones óptimas (Rodríguez et 
al. 2018). Después de un período de post-maduración en frío (T3), la dormición disminuyó 
hasta un 42% y volvió a aumentar hasta un 65% cuando los frutos fueron almacenados a 
temperatura ambiente (Fig. 1.1A). En ambas poblaciones y en cada uno de los cuatro tiempos y 
tres temperaturas, una proporción de frutos permaneció dormida, lo que ayuda a explicar la 
habilidad de las poblaciones silvestres para formar bancos de semillas persistentes en el suelo 
(Fig. 1.1A).  
El comportamiento estacional en la dormición observado en condiciones controladas ha sido 
previamente reportado en experimentos a campo usando frutos de girasol silvestre (Snow et al. 
1998; Pace et al. 2015) y revisado por Gardarin y Colbach (2015) usando frutos de varias 
especies de malezas. La variación estacional de la dormición es uno de los principales caracteres 
adaptativos de las poblaciones anuales de ciclo primavero-estival. Esto evita la germinación 
durante el otoño (y por lo tanto la mortandad de plantas por las bajas temperaturas invernales) y 
contribuye a la formación de bancos de semilla persistentes. Desafortunadamente, con estos 
experimentos, no es posible separar los efectos del tiempo post-maduración y de las bajas 
temperaturas sobre la salida de la dormición. El almacenamiento post-maduración tiene fuerte 
efecto sobre la germinación del girasol cultivado, maximizando la germinación en 30 a 70 días, 
dependiendo de las temperaturas durante el almacenamiento y de incubación (Andrade et al. 
2015; Rodriguez et al. 2018). A pesar de esto, el aumento en la dormición observada en T4 
respecto a T3 sugiere que las bajas temperaturas son las responsables, al menos parcialmente, de 
la salida de la dormición de los frutos silvestres. Futuros experimentos evaluando los efectos de 
las bajas temperaturas y el tiempo post-maduración simultáneamente son necesarios para 
mejorar la comprensión de la variación estacional de la dormición en girasol silvestre.  
Por otro lado, la mayor parte de los frutos cultivados presentó dormición inmediatamente 
después de la cosecha (Fig. 1.1A) y respondieron fuertemente al período post-almacenamiento 
germinando hasta en un 58% después de solo dos semanas de almacenamiento a temperatura 
ambiente (Fig. 1.1A). En T3, no se observó dormición en los frutos del cultivo (Fig. 1.1A). 
Además, cuando los frutos del cultivo perdieron la dormición primaria, no se observó dormición 
secundaria en ninguna de las tres temperaturas (Fig. 1.1B), germinando hasta un 90% en los 
primeros cuatro días (datos no mostrados).    
Una dormición de corta duración es un carácter deseable en las especies cultivadas ya que 
previene la germinación sobre la planta madre (brotado en el campo) y a la vez permite una 
rápida y uniforme germinación en la siguiente temporada de crecimiento (Shu et al. 2015). Una 
fuerte dormición primaria, total o parcialmente removida por un proceso de post-maduración ha 
sido previamente publicada en girasol cultivado (Brunick 2007; Andrade et al. 2015; 
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Dominguez et al. 2016; Roselló et al. 2016; Rodriguez et al. 2018) y tales resultados son 
similares a otros reportados en cultivos como trigo, maíz y arroz (revisado en Shu et al. 2015). 
Este tipo de dormición de corta duración en los cultivos de grano podría ser el resultado de una 
dormición remanente del proceso de domesticación (Dominguez et al. 2016), de selección 
directa en contra de la germinación en la planta madre durante el mejoramiento moderno (Shu et 
al. 2015) o de una combinación de ambos. Debido a que la pérdida de dormición está asociada 
con las primeras etapas de la domesticación (Purugganan y Fuller 2009; Hancock 2012; Meyer 
y Purugganan 2013) es poco probable que la misma sea un remanente de la domesticación. 
Además de la pérdida de dormición de los frutos, durante las primeras etapas de la 
domesticación fueron seleccionados frutos de mayor tamaño y pericarpios más delgados y 
blandos (Purugganan y Fuller 2009; Hancock 2012; Meyer y Purugganan 2013). Como era de 
esperar, se observaron grandes diferencias en los caracteres morfológicos entre frutos silvestres 
y cultivados. Los frutos del cultivo fueron, en promedio, 1,4 veces más largos y 2,4 veces más 
pesados que los silvestres. El incremento del tamaño de los frutos debido a la domesticación es 
la regla en los cultivos en los cuales se consume el fruto/semilla y este carácter posiblemente fue 
seleccionado por su correlación positiva con una rápida y uniforme germinación y un mejor 
establecimiento de las plántulas emergidas (Purugganan y Fuller 2009; Hancock 2012; Meyer y 
Purugganan 2013). Por otro lado, pericarpios más delgados y blandos fueron probablemente 
seleccionados por la facilidad de “descascarar” las semillas/frutos para su consumo. En girasol 
cultivado, además de la esperada reducción en el ancho del pericarpio durante la domesticación 
(Hancock 2012), la mayor parte de la ganancia genética en la concentración de aceite durante el 
mejoramiento moderno fue lograda disminuyendo la relación pericarpio/embrión (Mantese et al. 
2006; de la Vega et al. 2007).  
Para explorar diferencias a nivel de anatomía del pericarpio se analizaron los pericarpios de un 
material cultivado, de las dos poblaciones silvestres y de sus híbridos recíprocos. El pericarpio 
del girasol cultivado consiste de epidermis, hipodermis, capa media y en algunos materiales, 
una capa de fitomelanina, con pocas diferencias anatómicas entre frutos con y sin dormición 
primaria (Andrade et al. 2015). La capa de fitomelanina es exclusiva de unas pocas tribus de la 
familia Asteraceae (Pandey y Dhakal 2001) y es una capa dura, negra y resistente la cual es 
responsable del color negro de los frutos y de la resistencia a la polilla de girasol en el girasol 
cultivado (Rogers y Kreitner 1983; Pandey y Dhakal 2001). En el presente capítulo, se observó 
una estructura típica del pericarpio del cultivo, la cual consistió en una fina hipodermis y una 
capa media formada por células parenquimáticas.  Las células parenquimáticas presentaron una 
pared celular delgada y se agruparon de manera laxa (Fig. 1.2 y 1.3; Rogers y Kreitner 1983; 
Mantese et al. 2006; Andrade et al. 2015). Esta estructura podría imponer dormición en los 
materiales cultivados en una o más de las siguientes vías: disminuyendo la tasa de imbibición, 
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retrasando la entrada de oxígeno al embrión, aportando inhibidores de la germinación o evitando 
la salida al exterior de tales inhibidores provenientes del embrión (Baskin y Baskin 2014). Sin 
embargo, es poco probable que esta estructura pueda actuar como una barrera física. En 
contraste, el pericarpio de los frutos silvestres mostró una gruesa hipodermis, una gruesa capa 
de fitomelanina y pequeñas fibras poligonales con paredes celulares mucho más gruesas que las 
observadas en el pericarpio del cultivo (Fig. 1.2 y 1.3). La capa media presentó una estructura 
más similar a un esclerénquima que a un parénquima. Además del mayor ancho y lignificación 
de las paredes celulares de las fibras poligonales, la capa de fitomelanina llenó los espacios de la 
capa media (Fig. 1.3) haciendo la estructura más compacta.   
La capa de fitomelanina adopta su morfología a medida que llena los espacios intercelulares en 
el pericarpio, usualmente entre la hipodermis y el esclerénquima (Rogers y Kreitner 1983) pero 
a veces también cruzando verticalmente la capa media y formando bloques rectangulares (Fig. 
1.3). Dichos bloques podrían actuar como una barrera física similar a las barreras encontradas 
en frutos con dormición física. Esto podría explicar parcialmente la mayor tasa de imbibición de 
frutos con y sin escarificación (Presotto et al. 2014) pero no puede explicar las variaciones 
estacionales en la dormición. Los frutos o semillas con dormición física no son capaces de 
germinar debido a la presencia de una cubierta impermeable al agua, tienen normalmente 
embriones no dormidos y una o más capas de células en empalizada, responsables de la 
impermeabilidad al agua (Baskin y Baskin 2004). La germinación de los frutos con dormición 
física comúnmente ocurre debido a la formación de estructuras anatómicas especializadas en la 
cubierta del fruto, las cuales actúan como canales a partir de los cuales el agua se puede mover 
(Baskin y Baskin 2004, 2014). Weiss et al. (2013) reportaron que el pericarpio de girasol 
permitía la imbibición del embrión a través de una apertura presente en la mayoría de los frutos 
del cultivo pero ausente en los frutos silvestres, sugiriendo un mecanismo físico responsable de 
la dormición. Sin embargo, la variación estacional de la dormición observado en este capítulo 
(Fig. 1.1A) y la ausencia de una capa de células en empalizada en el pericarpio (Fig. 1.2B y 
1.3B) aportan evidencia fisiológica y anatómica de la presencia de dormición fisiológica y no 
física en los frutos de girasol silvestre.    
El rol del efecto materno y la domesticación en los caracteres del fruto de los híbridos cultivo-
silvestre 
En el presente capítulo, la germinación de los híbridos producidos sobre plantas silvestres 
cambió en la dirección del cultivo en los cuatro tiempos y las tres temperaturas evaluadas (Fig. 
1.1A y B). La germinación de los frutos híbridos en T1 fue menor que la de frutos silvestres 
(Fig. 1.1A). La dormición del cultivo es usualmente descripta como de corta duración e 
impuesta principalmente por el embrión, con efectos variables de dormición impuesta por el 
pericarpio, principalmente expresada en altas temperaturas (Brunick 2007; Andrade et al. 2015; 
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Dominguez et al. 2016; Roselló et al. 2016) mientras que la dormición de los frutos silvestres es 
de larga duración e impuesta principalmente por el pericarpio (Brunick 2007). El incremento en 
la dormición de los frutos híbridos en T1 podría ser explicado por un efecto aditivo del 
pericapio (proveniente del silvestre) y el efecto de la combinación de alelos del cultivo y 
silvestre en el embrión. Después del tratamiento de frío, el embrión híbrido sería el responsable 
de la mayor germinación de los híbridos ya que el pericarpio es compartido por los frutos 
silvestres e híbridos (Fig. 1.1A). De todas maneras, el efecto de la hibridación sobre los eventos 
post-fertilización en el pericarpio, como esclerificación de la capa media y/o el depósito de 
fitomelanina no puede ser descartado. El incremento en la dormición observado a 30°C (Fig. 
1.1A) ha sido previamente reportado (Presotto et al. 2014) y podría deberse a un incremento en 
la dormición impuesta por el pericarpio (Dominguez et al. 2016).  
El incremento en la germinación con la hibridación del cultivo ya fue reportado en híbridos 
silvestre-cultivo de girasol (Snow et al. 1998; Mercer et al. 2006), y otros complejos cultivo-
silvestre como colza-nabo (Adler et al. 1993) y arroz (Dong et al. 2011). Además del efecto 
general arriba descripto, se observó un efecto diferencial según la población silvestre (Fig. 1.4A 
y 4B). Inmediatamente después de la cosecha, la hibridación del cultivo solo afectó a la 
población con menor dormición (DIA) pero en los tres tiempos restantes la hibridación 
incrementó la germinación en la población con mayor dormición (BAR; Fig. 1.4A). Resultados 
similares se encontraron en experimentos de campo por Snow et al. (1998) quienes reportaron 
un incremento en la germinación en respuesta a la hibridación en las poblaciones con mayor 
dormición. Esta respuesta diferencial podría tener implicancia en introgresión de alelos del 
cultivo. Por ejemplo, si la hibridación del cultivo no produce cambios en la dormición, la 
aptitud relativa de los híbridos F1 dependerá de caracteres expresados más tarde en el ciclo, 
como la habilidad para competir de las plántulas, el tiempo a floración y la producción de 
biomasa y frutos. Aunque la aptitud relativa de los híbridos F1 es generalmente menor que en 
sus contrapartes silvestres (Presotto et al. 2012), esta ventaja es reducida y puede incluso 
desaparecer bajo condiciones de estrés (Mercer et al. 2007, 2014). Por otro lado, el incremento 
en la germinación de los híbridos aparentemente reduciría las chances de introgresión debido a 
un incremento de la germinación otoñal (y la consecuente mortandad de plántulas durante el 
invierno; germinación maladaptativa) y a la exposición de los híbridos a una intensa 
competencia con las plantas silvestres (Alexander et al. 2014). Sin embargo, la germinación 
otoñal maladaptativa puede ser rápidamente eliminada por selección (Huang et al. 2010) y una 
mayor germinación primaveral podría incrementar la agresividad de las poblaciones híbridas. 
Con respecto a las poblaciones silvestres utilizadas en el presente capítulo, estas no presentaron 
evidencia morfológica de mayor introgresión del cultivo con respecto a poblaciones nativas 
(Cantamutto et al. 2010a). En el caso de DIA, la ausencia de simpatría explica la ausencia de 
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introgresión del cultivo. En contraste, BAR es simpátrica con el cultivo y se han reportado 
híbridos cultivo-silvestre naturales (Ureta et al. 2008a).  
Respecto de los caracteres de los frutos producidos sobre plantas cultivadas, no se observaron 
cambios con la hibridación del parental silvestre. Inmediatamente después de la cosecha, los 
híbridos cultivo-silvestre mostraron una dormición primaria profunda similar a sus parentales 
cultivados (Fig. 1.1A). En T2, la dormición de los frutos híbridos y cultivados fue muy similar 
pero varió de acuerdo a la fuente de polen, por ejemplo, los frutos de CAC germinaron hasta un 
30%, pero la germinación se incrementó cuando la fuente de polen fue BAR (66%) y disminuyó 
con DIA (20%). Lo opuesto ocurrió cuando PAR fue el parental materno, los frutos germinaron 
hasta un 82%, pero la hibridación con BAR y DIA disminuyó (66%) y aumentó (93%) la 
germinación, respectivamente. Por lo tanto, aunque la hibridación del silvestre afectó la 
dormición y germinación de los frutos, no se observó un patrón claro de variación (datos no 
mostrados). Después del invierno simulado, no se observó dormición en ninguno de los 
cruzamientos producidos sobre plantas cultivadas (Fig. 1.1A), ni dormición secundaria en 
ninguna de las temperaturas evaluadas (Fig. 1.1B). El rápido incremento de la germinación 
junto con la pérdida de dormición después del tratamiento frío (T3 y T4) y la ausencia de 
dormición secundaria explican por qué los frutos producidos sobre plantas cultivadas rara vez 
persisten por más de un año bajo condiciones de campo (Warwick y Stewart 2005; 
Bagavathiannan y Van Acker 2008). La germinación en T2 podría considerarse maladaptativa 
en condiciones de campo (Pace et al. 2015); es decir, la mayoría de las plantas provenientes de 
frutos que germinan en otoño no sobreviven el invierno y por lo tanto no contribuyen ni al 
banco del suelo ni a la siguiente generación. La ausencia de efectos de la hibridación del biotipo 
silvestre en la dormición podría residir en las características del pericarpio. De la anatomía de 
frutos cultivo-silvestre y del cultivo, se observa que no existen barreras físicas a nivel del 
pericarpio (Fig. 1.2 y 1.3). Recientemente, Andrade et al. (2015) comparando líneas de girasol 
con y sin dormición primaria impuesta por el pericarpio notaron que los perfiles hormonales del 
pericarpio explicaron las diferencias en dormición y no así la anatomía de los mismos. Por lo 
tanto, en cultivos con dormición fisiológica leve, aún cuando el pericarpio juega un rol en la 
dormición, dicho efecto parecería estar mediado por los niveles hormonales, ser de corta 
duración y podría ser fácilmente eliminado por un período post-almacenamiento (Andrade et al. 
2015; Shu et al. 2015; Roselló et al. 2016). Finalmente, queda por responder si los perfiles 
hormonales pueden explicar la dormición impuesta por el pericarpio bajo altas temperaturas de 
incubación (Dominguez et al. 2016) y/o altas temperaturas durante el llenado de granos 
(Bodrone et al. 2017). 
A pesar de las bajas probabilidades de supervivencia de los frutos producidos en plantas 
cultivadas, la supervivencia de una pequeña fracción de estos durante solo una temporada de 
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crecimiento puede ser clave para la evolución de biotipos ferales. Los caracteres que primero se 
expresan en el ciclo, como la dormición y germinación son claves en los biotipos ferales 
(Warwick y Stewart 2005; Bagavathiannan y Van Acker, 2008) y pueden ser fuertemente 
seleccionadas durante la colonización de nuevos ambientes (Huang et al. 2010). Bajo 
condiciones de campo, los frutos producidos en plantas cultivadas que caen al suelo pueden 
presentar una fuerte dormición primaria, independientemente de que sean híbridos cultivo-
silvestre o no (Fig. 1.1A). La respuesta a la post-maduración puede eliminar total o parcialmente 
la dormición de los frutos, pero la germinación solo ocurrirá si se reúnen los requerimientos de 
temperatura y humedad. En este caso, las plantas de frutos que germinen en otoño difícilmente 
sobrevivan hasta la primavera. En este capítulo, más del 50% de los frutos producidos sobre el 
material cultivado con mayor dormición (CAC) permanecieron dormantes. Aunque la 
germinación podría haber sido mayor debido a períodos más largos de post-maduración o por 
menores temperaturas de incubación (menor expresión de la dormición), altas temperaturas 
durante el llenado de granos (Bodrone et al. 2017) podrían incrementar la dormición expresada 
en el otoño, incrementando así las chances de supervivencia hasta la primavera. Por otro lado, 
una mayor germinación maladaptativa de los frutos producidos sobre plantas cultivadas 
expondría los híbridos cultivo-silvestre a una intensa selección por dormición, condicionando la 
selección de caracteres expresados más tarde en el ciclo (Huang et al. 2010). El surgimiento de 
biotipos maleza de girasol de origen cultivado ha sido reportado en Argentina (Casquero et al. 
2013) y el sur de Europa (Muller et al. 2011), en ambos casos facilitado por la hibridación con 
poblaciones silvestres. Estos casos se suman a los informes de biotipos malezas de sorgo, arroz 
y rabanito con similar origen (Ellstrand et al. 2010) y advierten sobre la importancia de la 
hibridación cultivo-silvestre en la rápida evolución de malezas. 
En resumen, en el presente capítulo se demostró la fuerte influencia que tiene el efecto materno 
sobre caracteres ecológicamente relevantes, como la dormición y germinación de los frutos. La 
hibridación entre taxones muy divergentes como los cultivos y sus parientes silvestres puede 
exacerbar la importancia del efecto materno sobre sobre los caracteres del fruto. Las 
características cultivadas o silvestres de los frutos heredadas del parental materno 
probablemente afectaran el comportamiento de los híbridos en condiciones naturales. Por lo 
tanto, después de la hibridación, híbridos de similar composición genética podrían ser expuestos 
a distintas presiones o fuerzas de selección, afectando la selección de caracteres expresados más 








Las plantas invasoras representan una gran amenaza ambiental y económica, degradando la 
biodiversidad nativa (Pimentel et al. 2001; Todesco et al. 2016), disminuyendo la producción de 
cultivos y pasturas cuando actúan como malezas agrícolas (Casquero et al. 2013) y limitando el 
uso de tecnologías OGM y no OGM en sus parientes cultivados, debido al flujo génico cultivo-
silvestre (Cantamutto y Poverene 2007; Presotto et al. 2012; Mandel et al. 2016; Pandolfo et al. 
2018). Además, las poblaciones invasoras representan excelentes modelos para estudiar la 
evolución en escalas de tiempo contemporáneas (Maron et al. 2004; Prentis et al. 2008; Turner 
et al. 2013) y para predecir respuestas evolutivas al calentamiento global (Moran y Alexander 
2014). La rápida adaptación al clima ha sido recientemente reconocida como factor clave en las 
invasiones biológicas (Buswell et al. 2011; Turner et al. 2013). Sin embargo, el muestreo no 
aleatorio (Colautti et al. 2009; Colautti y Lau 2015) y el desconocimiento de la fuente de 
introducción (Xu et al. 2010; Colautti y Lau 2015) comúnmente complican su detección. 
Después de la introducción de una especie no-nativa, una invasión exitosa involucra los 
procesos de colonización, naturalización y expansión a partir del/los punto/s de entrada (Keller 
y Taylor 2008). Una naturalización exitosa puede ser definida como el establecimiento de 
poblaciones que se auto-perpetúan por varias generaciones (Richardson et al. 2000) y esta a 
menudo requiere que las poblaciones introducidas se adapten a las nuevas condiciones bióticas 
y abióticas encontradas en el rango no-nativo.  Esta adaptación puede involucrar cambios 
genéticos en respuesta al nuevo ambiente (evolución rápida) pero también puede observarse 
adaptación si los genotipos introducidos son transportados directamente entre regiones con 
características bióticas y/o abióticas similares (coincidencia ambiental; Maron et al. 2004; 
Montague et al. 2008). Además, la plasticidad de los caracteres adaptativos puede permirle a las 
poblaciones introducidas adaptarse al nuevo ambiente sin necesidad de cambios genéticos. La 
coincidencia ambiental y la plasticidad fenotípica de las poblaciones introducidas juegan un rol 
importante durante el establecimiento, la naturalización y/o la expansión sobre pequeñas áreas 
(Keller y Taylor 2008). Sin embargo, es esperable que la expansión sobre áreas mayores, 
heterogéneas en clima e interacciones bióticas, involucre una evolución adaptativa dentro del 
rango no-nativo (Montague et al. 2008; Konarzewski et al. 2012; Colautti y Barrett 2013). 
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Por ser los primeros caracteres expresados en el ciclo de vida, la dormición y la germinación 
determinan el éxito de las poblaciones naturales a través de varias vías. Estos caracteres ajustan 
el momento de germinación al período favorable de crecimiento (construcción de nicho), evitan 
la germinación fuera de la estación de crecimiento (p. ej. veranos secos o inviernos fríos) y 
condicionan fuertemente la selección sobre caracteres expresados más tarde en el ciclo (Huang 
et al. 2010; Donohue et al. 2010; Chiang et al. 2013). La construcción de nicho probablemente 
es el aspecto evolutivo más importante del momento de germinación (Donohue et al. 2005; 
Donohue 2014; Arana et al. 2016; Burghardt et al. 2016) y es especialmente importante durante 
la colonización de nuevos ambientes (Huang et al. 2010; Xia et al. 2011; Postma y Ågren 
2016). En especies de amplia distribución, variaciones clinales en la dormición contribuyen en 
la conservación de condiciones ambientales similares (y óptimas para la especie) durante la 
reproducción a lo largo de su distribución geográfica (Montesinos-Navarro et al. 2012; 
Burghardt et al. 2016). Por ejemplo, en especies invernales de ciclo anual, poblaciones de bajas 
latitudes muestran una mayor dormición, lo cual les permite sobrevivir a los veranos secos en 
forma de semilla dormida (Postma et al. 2016). Por esto, los caracteres del fruto (especialmente 
la dormición) son excelentes candidatos para evaluar la evolución rápida en respuesta a nuevos 
ambientes. 
El girasol silvestre presenta una dormición fisiológica leve, con efectos mayores del pericarpio y 
variación estacional de la dormición (Brunick 2007; Presotto et al. 2014; Pace et al. 2015). 
Previamente se reportó divergencia para los niveles de dormición entre poblaciones del rango 
nativo (Mercer et al. 2006; Brunick 2007) y no-nativo (Presotto et al. 2012, 2014), sin embargo 
la importancia adaptativa de tal divergencia aún no ha sido evaluada.  
En este capítulo, se investigó la probable evolución adaptativa rápida de caracteres del fruto en 
respuesta a las nuevas condiciones abióticas encontradas en el rango no-nativo. Los objetivos 
específicos fueron: 1) Evaluar si las poblaciones nativas y no-nativas muestran cambios 
fenotípicos en la dormición, el tamaño (largo y ancho) y peso de los frutos, 2) Evaluar si los 
rangos nativo y no-nativo difieren en las condiciones climáticas y 3) Si existen diferencias 
fenotípicas en los caracteres del fruto entre rangos, evaluar si tales diferencias pueden ser 
explicadas por las variables climáticas locales. En este capítulo se aporta evidencia de evolución 
adaptativa rápida de la dormición en respuesta a las mayores temperaturas (asociadas a menores 
latitudes) encontradas en el rango no-nativo y se discute la importancia de los procesos 
evolutivos durante las invasiones biológicas.   
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MATERIALES Y MÉTODOS 
Germoplasma 
El rango nativo estuvo representado por 10 y 14 poblaciones en los experimentos 1 y 2, 
respectivamente. El rango no-nativo estuvo representado por cuatro poblaciones en el 
experimento 1 (BAR de Argentina y EAU, SAU y WAU de Australia) y siete poblaciones en el 
experimento 2 (BAR, DIA, LMA y RCU de Argentina y EAU, SAU y WAU de Australia). La 
tabla 2.1 resume la información de cada una de las poblaciones estudiadas en el presente 
capítulo. Las poblaciones argentinas fueron colectadas en la región central de Argentina 
(Cantamutto et al. 2010a) mientras que las poblaciones nativas y australianas fueron provistas 
por el North Central Regional Plant Introduction Station del USDA. En cuanto a las poblaciones 
argentinas, al menos 50 plantas fueron colectadas de cada población original. De las 
poblaciones provistas por el USDA, al menos 18 plantas fueron colectadas de las poblaciones 
originales (G. Seiler, comunicación personal; Tabla 2.1). Cuando fue necesario, cada población 
fue regenerada bajo condiciones de polinización controlada usando 25-50 plantas hermanas para 
mantener la integridad genética de la población original (Cronn et al. 1997; Seiler 2015). 
Para minimizar el efecto del ambiente materno, todos los frutos fueron producidos en un jardín 
común en el Departamento de Agronomía, Universidad Nacional del Sur, durante las estaciones 
de crecimiento 2015/16 (experimento 1) y 2016/17 (experimento 2). Una parcela de al menos 30 
plantas por biotipo fue asignada aleatoriamente dentro del campo experimental. Cada parcela 
consistió en dos surcos de 5m de largo y plantas espaciadas a 1m y 0,3m (entre y dentro del 
surco, respectivamente) logrando una población de 3,3 plantas m-2. Para la implantación, la 
dormición de los frutos silvestres se redujo por estratificación, incubando los frutos en una 
cámara de crecimiento a 5°C durante una semana (ISTA 2004). Frutos pregerminados de las 
poblaciones silvestres fueron sembrados en bandejas plásticas de 200 celdas de 28x54cm (50cc 
por celda) y mantenida en invernadero por 30 días a 20-25°C. Los cultivares fueron sembrados 
manualmente en el jardín común y en V4-V6 (Schneiter y Miller 1981) se ajustó la densidad a 
3,3 plantas por m-2 mediante raleo manual. La siembra se realizó el 23 y el 14 de noviembre 
para los años 1 y 2, respectivamente. Los experimentos fueron regados por goteo diariamente 
durante todo el ciclo y fertilizados con 80kg ha-1 de fosfato diamónico antes de la siembra y 
100kg ha-1 de urea en V4-V6 para lograr un crecimiento óptimo.  
Los frutos de cada población fueron producidos bajo condiciones de polinización controladas de 
los capítulos de 20-30 plantas cubiertas con bolsas de papel previo a la floración, siguiendo a 
Presotto et al. (2014). Durante la floración, los capítulos fueron manualmente polinizados con 
polen fresco de plantas hermanas en el tercer, quinto y séptimo día desde la floración para 
asegurar la polinización de todas las flores. Todos los capítulos fueron cosechados 
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simultáneamente, 60-80 días después de floración (R5; Schneiter y Miller 1981). Después de la 
cosecha, los frutos fueron inmediatamente trillados y almacenados en condiciones de 
temperatura ambiente durante dos meses, momento en el cuál empezaron los experimentos.   
 
 
Tabla 2.1. Localización geográfica de las poblaciones de girasol silvestre. El superíndice indica 
el experimento en el cual la población fue incluida. Se indican el número de registro, la ciudad 
más cercana (Argentina) o el estado (Australia, Canadá y EEUU) y el país del cual proviene 
cada población.  
 





   
 
  
TX1,2 613728 TEXAS Nativo EEUU - 27,4 -97,8 
NM1,2 468470 NUEVA MÉXICO Nativo EEUU 25 33,3 -104,5 
OK2 468483 OKLAHOMA Nativo EEUU 18 35,3 -99,6 
AK1,2 613727 ARKANSAS Nativo EEUU - 36,4 -93,7 
IN1,2 468633 INDIANA Nativo EEUU 25 38,5 -87,3 
CA2 413131 CALIFORNIA Nativo EEUU - 38,7 -121,8 
CO2 468621 COLORADO Nativo EEUU 30 39,1 -108,6 
OH1,2 649853 OHIO Nativo EEUU 25 39,2 -84,5 
MI1,2 613789 MISURI Nativo EEUU ~120 40,0 -95,3 
NE2 586867 NEBRASKA Nativo EEUU 35 41,0 -95,9 
IL1 435540 ILLINOIS Nativo EEUU 90 41,5 -88,1 
IO2 613779 IOWA Nativo EEUU ~100 41,7 -96,0 
ND1,2 586888 DAKOTA DEL NORTE Nativo EEUU 28 46,0 -98,4 
MO1,2 531035 MONTANA Nativo EEUU ~100 46,6 -108,5 
SA1,2 592321 SASKATCHEWAN Nativo Canadá ~150 49,4 -104,3 
EAU1,2 653582 NUEVA GALES DEL SUR No-nativo Australia 21 -26,6 148,9 
DIA2 834 DIAMANTE No-nativo Argentina ~50 -32,0 -60,4 
RCU2 832 RIO CUARTO No-nativo Argentina ~150 -33,1 -64,2 
WAU1,2 664685 AUSTRALIA OCCIDENTAL No-nativo Australia 22 -33,8 121,9 
SAU1,2 653586 AUSTRALIA MERIDIONAL No-nativo Australia ~150 -34,2 140,6 
LMA2 835 LAS MALVINAS No-nativo Argentina ~150 -34,5 -68,2 
BAR1,2 833 COLONIA BARON No-nativo Argentina ~100 -36,2 -63,9 




Experimentos de germinación 
Los experimentos de germinación se llevaron a cabo en un diseño en bloques completos 
aleatorizados en dos momentos: dos meses (T1) y ocho meses (T2) después de la cosecha y 
temperaturas constantes de 20°C (experimento 1) y 10, 20 y 30°C (experimento 2). La 
germinación de los frutos fue registrada en dos tiempos para capturar la variación estacional de 
la dormición del girasol silvestre (Presotto et al. 2014): fuerte dormición primaria para evitar la 
germinación en otoño (evaluada en T1) y dormición disminuida por las bajas temperaturas 
invernales, las cuales permiten una alta germinación durante la primavera temprana (evaluada 
en T2). Entre T1 y T2, los frutos fueron almacenados en bolsas trilaminadas de aluminio para 
protegerlos de la luz y la humedad en una cámara de crecimiento a 5°C durante seis meses.  
En cada uno de los momentos, los frutos se colocaron en bandejas cerradas, con base de papel y 
humedecidas con agua destilada a temperatura constante y fotoperiodo neutro (12 horas de 
luz/oscuridad). Los frutos germinados de cada repetición fueron contados periódicamente (cada 
2-3 días) durante 16 días. En el experimento 2, se utilizaron tres temperaturas de incubación 
(10°C, 20°C y 30°C) en cuatro poblaciones nativas (AK, IN, ND y TX) y tres poblaciones no-
nativas de Argentina (BAR, DIA y RCU). La proporción de frutos germinados fue calculada 
siguiendo a Presotto et al. (2014). Por otro lado, se midieron 10 frutos de cada población, 
elegidos de manera aleatoria, para determinar el tamaño del fruto (largo y ancho). El peso de los 
frutos fue obtenido pesando tres muestras independientes de 50 fruto cada una. Los frutos 
utilizados para medir tamaño y peso son frutos almacenados en condiciones de temperatura 
ambiente durante al menos 6 meses, suponiendo humedad similar y constante entre poblaciones. 
Análisis estadístico 
Diferencias entre rangos de los caracteres del fruto: el análisis de la varianza de los cinco 
caracteres del fruto se realizó usando modelos lineales mixtos generlizados (GLMM) usando 
PROC GLIMMIX (SAS University edition; SAS Institute Inc., Cary, NC). Debido a la 
distribución no-normal de los datos expresados en proporción, los modelos que incluyeron este 
tipo de datos (germinación en T1 y T2) fueron ajustados usando una distribución Beta en lugar 
de una distribución normal (Bolker et al. 2009; Montesinos-Navarro et al. 2012). Para el resto 
de las variables se utilizó una distribución normal y los datos fueron transformados con la raíz 
cuadrada para mejorar la normalidad y homocedasticidad. La significancia de los efectos fijos 
fue evaluada usando la estimación pseudo verosimilitud Quasi-Newton y reportada con sus 
valores F y P. Por otro lado, la significancia de los efectos aleatorios fue evaluada comparando 
la pseudo verosimilitud del residual (modelo con y sin efectos aleatorios) con test χ2 (Bolker et 
al. 2009; Montesinos-Navarro et al. 2012) usando la opción COVTEST GLM (SAS University 
edition; SAS Institute Inc., Cary, NC). Cuando el efecto aleatorio no fue significativo (es decir, 
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no mejoró el modelo), este fue removido del modelo (Montesinos-Navarro et al. 2012). En el 
texto, todas las medias son reportadas con su error estándar, a menos que se especifique otra 
cosa. Cuando las diferencias entre rangos fueron significativas, las medias mínimas cuadradas 
fueron comparadas usando cuatro contrastes ortogonales: nativo vs. no-nativo (Argentina y 
Australia); nativo vs. Argentina; nativo vs. Australia y Argentina vs. Australia.  
Caracterización climática de los rangos nativos y no-nativos: se obtuvieron 19 variables 
climáticas biológicamente relevantes de la base de datos BIOCLIM (Hijmans et al. 2005) para 
cada una de las 22 poblaciones geo-referenciadas incluidas en este capítulo. Además, a partir de 
estas se calcularon y agregaron cuatro variables relacionadas a la temperatura (temperaturas 
medias y máximas durante la primavera y el verano) y dos relacionadas a las precipitaciones 
(cantidad de precipitaciones durante la primavera y el verano) para reflejar mejor las 
condiciones climáticas durante la estación de crecimiento del girasol. Debido a la alta 
correlación entre variables, se realizarón correlaciones múltiples y para todas las comparaciones 
con r>0,90 una variable del par fue removida del análisis. Esto se realizó para evitar la 
redundancia en los análisis y para facilitar la interpretación de los resultados. A partir de esta 
remoción, 13 variables BIOCLIM representaron los datos climáticos de entrada para los análisis 
de componentes principales (PCA) y canónico discriminante (CDA) (Tabla 2.2). El PCA se 
utilizó para producir componentes principales (PCs) que expliquen la variación ambiental 
independientemente del rango del cual proviene cada población. Por el contrario, el CDA se 
utilizó para identificar aquellas variables climáticas que maximizan la variación entre grupos 
(aquí, rangos). El PCA y el CDA fueron realizados usando PROC PRINCOMP y PROC 
CANDISC (SAS University edition; SAS Institute Inc., Cary, NC), respectivamente. 
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Tabla 2.2. Variables BIOCLIM utilizadas para los análisis de componentes principales (PCA) y canónico discriminante (CDA). Para cada variable BIOCLIM 
(BIO1-13) se proveen los autovectores sobre los primeros cuatro (PC) o dos (Can) ejes. Las columnas y filas de latitud y longitud indican los coeficientes de 
correlación con el resto de las variables. Las correlaciones significativas se indican en negrita. *P<0,05; **P<0,01; ***P<0,0001. 
 
Variable y descripción Can1 Can2 PC1CLIM PC2CLIM PC3CLIM PC4CLIM Latitud Longitud 
          
Porcentaje de la variación explicada (%) 93,5 6,5 31,9 26,7 17,2 9,4   
Autovectores         
BIO1 Temperatura (T°) media anual -0,56 -0,02 0,11 0,51 0,02 -0,13 -0,97*** 0.06 
BIO2 Rango de T° media mensual 0,00 0,11 -0,38 0,12 0,17 0,32 0,00 0.22 
BIO3 Rango de T° anual  0,78 0,03 -0,15 -0,40 0,25 0,36 0,78*** 0.01 
BIO4 T° media trimestre más húmedo  -0,18 0,36 -0,01 0,14 0,54 -0,35 -0,46* -0.27 
BIO5 T° media trimestre más seco -0,64 -0,21 0,03 0,44 -0,30 -0,13 -0,68** 0.27 
BIO6 T° media del verano 0,16 -0,05 0,13 0,36 0,35 0,25 -0,69** 0.06 
BIO7 T° máxima del verano 0,03 0,05 -0,07 0,41 0,29 0,34 -0,62** 0.15 
BIO8 Precipitación (pp) anual 0,14 0,22 0,47 -0,09 0,08 0,05 -0,10 -0.44* 
BIO9 Pp del mes más húmedo 0,11 0,35 0,43 -0,01 0,10 -0,02 -0,16 -0.46* 
BIO10 Estacionalidad de las pp  0,18 0,10 0,10 0,00 0,02 0,51 0,17 -0.01 
BIO11 Pp del trimestre más seco 0,16 -0,03 0,40 -0,07 0,01 0,21 -0,13 -0.24 
BIO12 Pp del trimestre más húmedo 0,01 -0,33 0,31 0,10 -0,42 0,30 -0,17 0.13 
BIO13 Pp del verano 0,14 0,43 0,35 -0,18 0,36 -0,18 0,00 -0.56** 
          
Latitud 0,57** 0,06 -0,25 -0,89*** 0,43* 0,36   
Longitud -0,04 -0,78*** -0,36 0,21 0,24 -0,39 -0,07  
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Relación entre las variables climáticas y los caracteres del fruto: se utilizó un análisis de 
covarianza (ANCOVA) para evaluar si las diferencias entre rangos encontradas en el modelo 
nulo podrían ser explicadas por las covariables ambientales. Con el CDA, primero identificamos 
variables BIOCLIM que difirieran entre rangos. Las variables BIOCLIM significativas fueron 
incluidas como covariables sustituyendo al efecto fijo población anidado dentro de rango y se 
comparó el modelo nulo (son covariables) con el modelo completo. El modelo completo incluyó 
el efecto de la covariable y la interacción covariable por rango. Si las diferencias entre rangos 
son reducidas o desaparecen después de incluir la covariable climática, tales diferencias pueden 
ser atribuidas a diferencias climáticas entre los rangos (Colautti et al. 2009). En este caso, una 
regresión lineal entre el carácter y la covariable determinará la fuerza y dirección del cline.   
Efecto de la temperatura de incubación sobre la dormición de los frutos: el nivel de dormición 
de los frutos controla la proporción de semillas germinadas a una temperatura específica (p. ej. 
20°C) pero también el rango de temperaturas dentro del cual la germinación ocurre (Batlla y 
Benech-Arnold 2015; Arana et al. 2016). Entonces, para explorar la expresión de dormición en 
función de la temperatura, se incubaron frutos de tres poblaciones argentinas y cuatro 
poblaciones nativas a 10, 20 y 30°C. El rango (Argentina y nativo), la temperatura (10, 20 y 
30°C), la latitud y todas las interacciones fueron considerados efectos fijos mientras que el 
bloque dentro de cada temperatura fue considerado aleatorio.   
 
RESULTADOS 
Diferencias entre rangos en los caracteres del fruto 
Se encontraron diferencias significativas entre rangos y población dentro de rango para la 
germinación en T1 y T2 (Tabla 2.3). En T1, los efectos experimento e interacción experimento 
por rango no fueron significativos, pero en T2 se observó un efecto significativo de la 
interacción experimento por rango (Tabla 2.3). Las poblaciones invasoras germinaron en mayor 
proporción que las nativas en T1 (F=34,1, P<0,0001; 0,53±0,10 y 0,22±0,07, respectivamente) y 
T2 (F=60,2, P<0,0001; 0,67±0,08 y 0,46±0,07, respectivamente). Dentro del rango no-nativo, 
las poblaciones australianas germinaron en proporción significativamente mayor que las 
argentinas en T1 (F=8,4, P=0,0045; 0,65±0,12 y 0,39±0,16, respectivamente) pero no en T2 
(F=0,32, P=0,5738; 0,76±0,07 y 0,60±0,14, respectivamente).   
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Tabla 2.3. Análisis de la varianza y covarianza para los cinco caracteres del fruto en modelos 
nulo (sin covariable) y completo (con latitud como covariable). Los efectos significativos 
(P<0,05) están indicados en negrita.   
 
 Modelo nulo  Modelo completo 
Carácter 
Fuente de 
variación F P  
Fuente de 
variación F P 
        
Germinación 
(T1) 
Rango 38,5 <0,0001  Rango 3,78 0,0257 
Experimento 2,43 0,1224  Experimento 0,63 0,4294 
Rango*Exp 0,32 0,7256  Rango*Exp 0,26 0,7712 
Pob (Rango) 14,4 <0,0001  Latitud 21,6 <0,0001 
    Lat*Rango 4,14 0,0182 
        
Germinación 
(T2) 
Rango 30,1 <0,0001  Rango 5,00 0,0083 
Experimento 0,04 0,8328  Experimento 0,00 0,9953 
Rango*Exp 13,3 <0,0001  Rango*Exp 1,35 0,2634 
Pob (Rango) 23,2 <0,0001  Latitud 22,7 <0,0001 
    Lat*Rango 5,31 0,0063 
        
Peso del 
fruto 
Rango 354,5 <0,0001  Rango 0,14 0,8654 
Experimento 1,87 0,176  Experimento 0,04 0,847 
Rango*Exp 0,55 0,5767  Rango*Exp 0,60 0,5501 
Pob (Rango) 92,8 <0,0001  Latitud 1,49 0,2256 
    Lat*Rango 0,11 0,9003 
        
Largo del 
fruto 
Rango 7,90 0,0008  Rango 2,65 0,0765 
Experimento 0,04 0,836  Experimento 0,07 0,798 
Rango*Exp 1,33 0,272  Rango*Exp 0,35 0,7061 
Pob (Rango) 10,8 <0,0001  Latitud 7,07 0,0093 
    Lat*Rango 3,84 0,0253 
        
Ancho del 
fruto 
Rango 7,22 0,0014  Rango 0,88 0,4165 
Experimento 2,53 0,116  Experimento 0,50 0,483 
Rango*Exp 1,24 0,295  Rango*Exp 0,64 0,5288 
Pob (Rango) 6,16 <0,0001  Latitud 0,31 0,5791 
    Lat*Rango 1,49 0,2314 




Además, los frutos de las poblaciones invasoras tuvieron mayor peso (F=646,1, P<0.0001; 
13,5±1,4 vs. 9,2±1,4 mg fruto-1), largo (F=15,7, P=0,0002; 0,49±0,02 vs. 0,45±0,02 cm) y 
ancho (F=13,4, P=0,0005; 0,23±0,01 vs. 0,20±0,01 cm) que los frutos de las poblaciones 
nativas. Dentro del rango no-nativo, las poblaciones australianas presentaron mayor peso que 
las poblaciones argentinas (F=170,0, P<0,0001; 16,3±1,2 vs. 11,5±0,9 mg fruto-1) pero no 
fueron significativamente más largas (F=0,48, P=0,4919; 0,51±0,03 vs. 0,49±0,02 cm) ni anchas 
(F=3,6, P=0,0628; 0,25±0,01 vs. 0,22±0,01 cm). En todos los caracteres se observó una amplia 
variabilidad dentro del rango (Fig. 2.1).  
 
 
Figura 2.1. Diferencias entre rangos en los caracteres del fruto. Germinación de los frutos en T1 
(A) y T2 (B), peso (C), largo (D) y ancho (E) de los frutos. Cada punto corresponde al valor 
medio de una población dentro de un experimento y tiempo (A y B) o al valor medio de dos 
experimentos (C-E). Las poblaciones nativas, argentinas y australianas están representadas por 
símbolos rojos, azules y negros, respectivamente. 
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Caracterización climática de los rangos nativos y no-nativos 
El análisis de PCA de las 13 variables BIOCLIM resultó en cuatro variables compuestas 
designadas PC1CLIM-PC4CLIM, las que captutaron 31,9%, 26,7%, 17,2% y 9,4% de la variación 
total, respectivamente (Tabla 2.2). El PC1CLIM estuvo representado por valores positivos de 
todas las variables relacionadas con la cantidad de precipitaciones, mientras que el PC1CLIM lo 
estuvo por valores positivos de todas las variables relacionadas con la temperatura y un valor 
negativo de BIO3 (Tabla 2.2). La distribución de las poblaciones nativas ocurrió en todo el 
rango climático mientras que las poblaciones invasoras (rango no-nativo) no se encontraron en 
los ambientes más fríos (Fig. 2.2A). Por esto, se realizó un CDA para identificar las variables 
BIOCLIM que explicaran las diferencias climáticas entre rangos.  
El CDA mostró diferencias significativas entre rangos (lambda de Wilks =0,0053, F=6,89, 
P=0,0002; Fig. 2.2B). El primer eje canónico (Can1) explicó el 93,5% de la variación entre 
rangos y claramente diferenció los rangos no-nativos (Argentina y Australia) del rango nativo 
(F=14.1, P=0,0009 y F=16,1, P=0,0006, respectivamente; Fig. 2.2B). Tres de las 13 variables 
BIOCLIM estuvieron asociadas significativamente al Can1 (BIO1, BIO3, y BIO5). Cuanto 
mayor el Can1, menor la temperatura media anual (BIO1; F=4,3, P=0,0297), menor la 
temperatura media del trimestre más seco (BIO5; F=7,2, P=0,0048) y mayor el rango de 
temperatura anual (BIO3; F=14,4, P=0,0002). La media y el desvío estándar de estas tres 
variables es provista para cada rango en la Fig. 2.2B. Por otro lado, el segundo eje canónico 
(Can2) explicó solo el 6,5% de la variación entre rangos y diferenció los rangos no-nativos entre 
sí (Fig. 2.2B); sin embargo, tal diferencia no fue estadísticamente significativa (F=2,1; 
P=0,1521). Las tres variables BIOCLIM que explicaron las diferencias entre rangos mostraron 
una fuerte correlación con la latitud (Tabla 2.2) indicando que la latitud puede ser utilizada 











Figura 2.2. Variabilidad ambiental dentro de los rangos nativos y no-nativos del girasol 
silvestre. Ambos ejes representan el primer y segundo eje del análisis de componentes 
principales (PCA; A) y del análisis canónico discriminante (CDA; B) de las 13 variables 
BIOCLIM (Tabla 2.2). Las poblaciones nativas, argentinas y australianas están representadas 




La variación geográfica explica las diferencias en dormición, pero no en el peso ni el tamaño 
de los frutos 
Cuando la latitud fue incluida como covariable en los modelos de germinación, el efecto latitud 
fue significativo y explicó la mayor parte de las diferencias entre rango (Tabla 2.4). En el 
modelo completo, se observaron efectos significativos del rango, latitud y de la interacción 
rango por latitud, tanto en T1 como T2 (Tabla 2.4). Sin embargo, el efecto latitud explicó la 
mayor parte de la variación (~70%; Tabla 2.4). Los efectos experimento y experimento por 
rango no fueron significativos (Tabla 2.4). Además, se obtuvieron resultados similares cuando 
BIO1, BIO3 y BIO5 fueron incluidas individualmente en el modelo (Tabla 2.5). Para desglosar 
la interacción latitud por rango observada se realizó una regresión lineal entre la latitud y la 
germinación para cada uno de los tres rangos. Las poblaciones invasoras de Argentina y nativas 
mostraron similar dirección del cline (a mayor latitud menor germinación; Fig. 2.3) pero la 
respuesta a la latitud fue mucho más fuerte en las poblaciones argentinas (Fig. 2.3). Por otro 
lado, no se observó una regresión significativa entre la germinación y la latitud en el rango de 
Australia (Fig. 2.3). En cuanto a las variables morfológicas, se observó un efecto significativo 
de la latitud y de la interacción rango por latitud solo en el largo de los frutos (Tabla 2.4). El 
largo de los frutos se incrementó con la latitud en las poblaciones australianas (b=0,018; 
r2=0,58; P=0,0006) pero la regresión no fue significativa dentro de los rangos Argentina y 





Figura 2.3. Relación entre la latitud y la germinación de los frutos en el girasol nativo y no-
nativo. Las poblaciones nativas, argentinas y australianas están representadas por símbolos 
rojos, azules y negros, respectivamente. Cada punto representa el valor medio y el error estándar 
de una población. Las líneas roja y azul (poblaciones nativas y argentinas, respectivamente) 
indican una regresión lineal significativa entre la latitud y la germinación. Se proveen la 
pendiente (b), los valores r2 y p de las regresiones significativas. 
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Tabla 2.4. Análisis de la varianza para la germinación de los frutos en T1 y T2 bajo tres 
temperaturas de incubación constantes (10, 20 y 30°C). Los efectos signficativos (P<0,05) están 
indicados en negrita. *Numerador, denominador de los grados de libertad de cada efecto. 
 
Caracter Germinación del fruto en T1 Germinación del fruto en T2 
 
      
       
Efecto F gl* P F gl* P 
       
Temperatura 24,62 2/66 <0,0001 13,07 2/67 <0,0001 
Rango 0,00 1/66 0,9524 2,47 1/67 0,121 
Temp*Rango 8,83 2/66 0,0004 8,89 2/67 0,0004 
Latitud 3,33 1/66 0,0725 1,09 1/67 0,3001 
Lat*Temp 22,05 2/66 <0,0001 11,95 2/67 <0,0001 
Lat*Rango 0,07 1/66 0,7936 3,17 1/67 0,0797 




Tabla 2.5. Análisis de covarianza para los cinco caracteres del fruto usando independientemente 
BIO1, BIO3 y BIO5 como covariables. Efectos significativos (P<0,05) en negrita. FV: fuente de 
variación.  
 
Carácter  BIO1  BIO3  BIO5 
 
FV F P  F P  F P 
          
Germinación 
(T1) Rango 4,3 0,0158  8,74 0,0003  12,33 <0,0001 
 
Experimento 2,76 0,0991  3,54 0,0625  2,7 0,1029 
 
Rango*Exp 1,6 0,2062  1,63 0,2010  1,2 0,3038 
 
BIO 18,6 <0,0001  10,58 0,0015  15,14 0,0002 
 BIO*Rango 3,86 0,0237  9,19 0,0002  13,23 <0,0001 
 
         
Germinación 
(T2) Rango 2,85 0,0622  3,24 0,0431  7,33 0,0010 
 
Experimento 0,69 0,4063  2,28 0,1337  0,25 0,6205 
 
Rango*Exp 0,5 0,6076  0,05 0,953  0,65 0,5221 
 
BIO 11,25 0,0011  17,04 <0,0001  7,36 0,0077 
 BIO*Rango 2,54 0,0836  3,67 0,0287  6,52 0,0021 
          
Peso de los 
frutos Rango 1,99 0,1426  8,06 0,0006  1,89 0,1577 
 
Experimento 0,05 0,8244  0,14 0,7078  0,04 0,8352 
 Rango*Exp 0,59 0,5572  0,09 0,9181  0,55 0,5807 
 BIO 3,76 0,0558  0,17 0,6802  1,39 0,2415 
 BIO*Rango 0,99 0,3747  4,43 0,0148  1,16 0,3188 
          
Largo de los 
frutos Rango 7,97 0,0007  11,45 <0,0001  5,37 0,0063 
 
Experimento 0,07 0,7872  0,19 0,6624  0,13 0,7228 
 Rango*Exp 0,35 0,7044  0,82 0,4417  0,34 0,7126 
 BIO 16,09 0,0001  0,1 0,7531  0,95 0,3322 
 BIO*Rango 6,77 0,0019  10,27 <0,0001  6,73 0,0019 
          
Ancho de los 
frutos Rango 2,48 0,0899  4,17 0,0187  0,57 0,5681 
 Experimento 0,51 0,4788  1,39 0,2411  0,46 0,4999 
 
Rango*Exp 0,65 0,5262  0,72 0,4872  0,63 0,5328 
 BIO 3,5 0,0647  0,45 0,5027  0 0,9575 
 BIO*Rango 1,92 0,1533  3,41 0,0376  1,18 0,3129 
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Efecto de la temperatura de incubación sobre la expresión de la dormición 
Frutos de tres poblaciones invasoras (Argentina) y cuatro nativas fueron incubados a 
temperatura constante de 10, 20 y 30°C. En ambos tiempos (T1 y T2) se observaron efectos 
significativos de la temperatura y de las interacciones rango por latitud, rango por temperatura y 
rango por latitud y temperatura (Tabla 2.4). En promedio, la germinación de los frutos del rango 
nativo en T1 varió desde cero a 10°C a 0,20±0,05 a 20°C (Fig. 2.4A), mientras que la 
germinación dentro del rango no-nativo varió desde 0,18±0,04 a 30°C a 0,54±0,07 a 20°C (Fig. 
2.4B). En T2, la germinación de los frutos del rango nativo varió desde 0,11±0,04 a 30°C a 
0,50±0,04 a 20°C (Fig. 2.4C), mientras que la germinación dentro del rango no-nativo varió 
desde 0,13±0,03 a 30°C a 0,71±0,06 a 20°C (Fig. 2.4D). El efecto de la interacción latitud por 
rango y temperatura (Tabla 2.4) indica que el efecto de la latitud varió con la temperatura, pero 
además esta variación fue rango-dependiente. En el rango nativo, tres de las cuatro poblaciones 
mostraron una dormición muy fuerte a 10°C y 30°C (Fig. 2.4A y C) pero a 20°C se observó una 
correlación significativa con la latitud (r=-0,85; P<0,0001 y r=-0,78; P=0,0003 para la 
germinación en T1 y T2, respectivamente). Dentro del rango no-nativo, se observó un cline 
similar a 20°C (r=-0,79; P=0,0041y r=-0,68; P=0,0157 para la germinación en T1 y T2, 
respectivamente). Sin embargo, a 10°C este cline se invirtió, la germinación de los frutos se 
incrementó con la latitud (r=0,91; P<0,0001 y r=0,90; P<0,0001 para la germinación en T1 y 






Figura 2.4. Germinación de los frutos de poblaciones nativas e invasoras de girasol incubados 
en tres temperaturas constantes (10, 20, y 30 °C) en T1 (A y B para nativos e invasores, 




En el presente capítulo se revelaron diferencias genéticas para caracteres del fruto entre 
poblaciones provenientes del rango de distribución nativo y no-nativo de girasol. Los frutos del 
rango no-nativo mostraron mayor peso, tamaño y germinación (menor dormición) que los frutos 
del rango nativo (Fig. 2.1). Dichas diferencias en caracteres ecológicamente relevantes podrían 
haber contribuido al establecimiento, naturalización y/o expansión del girasol silvestre fuera del 
rango nativo, limitando el uso de tecnologías en el cultivo de girasol debido al flujo génico 
cultivo-silvestre (Cantamutto y Poverene 2007; Presotto et al. 2012). Las diferencias entre 
rangos en dormición fueron principalmente explicadas por una variación latitudinal de la 
dormición observada tanto en el rango nativo como en uno de los rangos no-nativos (Tabla 2.3; 
Fig. 2.3) mientras que las diferencias en el peso y tamaño de los frutos no pudieron ser 
explicadas por las variables climáticas (Tabla 2.3). En resumen, con el uso de diferentes 
enfoques complementarios, el presente capítulo aporta evidencia de una evolución adaptativa 
rápida de la dormición en el girasol argentino en respuesta a las mayores temperaturas 
encontradas en el rango no-nativo.     
Diferencias entre rangos en el peso y tamaño de los frutos 
El incremento del tamaño y la germinación de los frutos fueron previamente propuestos como 
caracteres que promueven la invasión (Buckley et al. 2003; Leiblein-Wild et al. 2014; Ortmans 
et al. 2016). En este capítulo, el peso y tamaño de los frutos fueron consistentemente mayores 
en el rango no-nativo que en el rango nativo (Fig. 2.1C-E) y tales diferencias no pudieron ser 
explicadas por diferencias climáticas entre rangos (Tabla 2.3). La divergencia fenotípica del 
peso y tamaño de los frutos podría ser el resultado de uno o más factores: 1) Selección natural 
durante el establecimiento, naturalización y/o expansión en el rango no-nativo; 2) Eventos 
estocásticos (p. ej. introducción de frutos grandes); 3) Flujo génico reciente con el cultivo 
(Keller y Taylor, 2008; Presotto et al. 2012, 2017; Colautti y Lau 2015). Con la excepción de 
una población nativa con frutos excepcionalmente grandes (IN; Fig. 2.1D y E), todas las 
poblaciones nativas presentaron frutos más pequeños y livianos que cada una de las poblaciones 
invasoras (Fig. 2.1D y E). Por lo tanto, al menos con nuestra muestra de poblaciones, el mayor 
tamaño y peso de los frutos observados en las poblaciones invasoras no puede ser atribuido a la 
introducción de una población con frutos grandes.  
La hibridación cultivo-silvestre es una posible explicación del mayor tamaño de frutos 
encontrado en el rango no-nativo. El flujo génico entre el girasol cultivado y silvestre ha sido 
documentado tanto en el rango nativo (Arias y Rieseberg 1994; Snow et al. 1998) como en el 
no-nativo (Ureta et al. 2008a, b; Mondon et al. 2018). La hibridación cultivo-silvestre produce 
rápidamente un incremento en el tamaño de los frutos en la progenie híbrida (Presotto et al. 
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2011, 2015, 2017), por lo tanto, sería una forma rápida de incrementar la variabilidad fenotípica 
sobre la cual la selección puede actuar. Sin embargo, un estudio reciente usando estas mismas 
poblaciones argentinas no detectó introgresión significativa del cultivo en las poblaciones 
silvestres (Mondon et al. 2018), convirtiendo poco probable esta hipótesis. 
Estudios previos han reportado variaciones geográficas en el peso de los frutos, sugiriendo un 
papel adaptativo para este carácter. Por ejemplo, el peso de los frutos varió a lo largo de un 
gradiente de aridez (Volis 2009; Konarzewski et al. 2012) y con la latitud (Moles y Westoby 
2003; Murray et al. 2004). En este capítulo, no se identificó ningun cline geográfico en los 
carateres morfológicos. Solo hubo una excepción, la relación positiva entre el largo de los frutos 
y la latitud en Australia, sin embargo, esta relación no fue observada en ninguno de los otros dos 
rangos y podría ser el resultado de una población con frutos especialmente grandes (WAU) que 
junto con el bajo número de poblaciones utilizadas podría producir una relación no funcional. 
La ausencia de variación latitudinal en el peso y tamaño de los frutos ha sido publicada en el 
girasol nativo (McAssey et al. 2016). Por lo tanto, es posible que factores bióticos (p. ej. 
selección pre-dispersión por pájaros, Presotto et al. 2015), factores abióticos no capturados en 
este estudio y/o mecanismos de compensación con caracteres no medidos (p. ej. tamaño de 
planta, habilidad para competir) estén actuando sobre el peso y tamaño de los frutos de girasol. 
Además, es interesante destacar que no se encontró correlación entre el peso de los frutos y su 
dormición en ninguno de los rangos (P>0.46 y r2<0.03), indicando que ambos caracteres pueden 
evolucionar independientemente.  
Evolución adaptativa rápida de la dormición en el girasol argentino 
En este capítulo se aporta evidencia de una evolución rápida y adaptativa de la dormición del 
fruto en el girasol argentino en respuesta a las mayores temperaturas encontradas en el rango 
no-nativo. Dos líneas de evidencia complementarias soportan esta idea: 1) Las diferencias 
genéticas entre rangos en dormición son explicadas en gran parte por diferencias en latitud 
(Tabla 2.3); 2) La dirección del cline latitudinal en Argentina es similar al observdo en el rango 
nativo (es decir, presencia de clines paralelos; Fig. 2.3)   
En este capítulo, la mayor germinación de las poblaciones invasoras fue explicada 
principalmente por un cline latitudinal (Tabla 2.3). Diferencias entre rangos explicadas por 
clines geográficas ha sido previamente utilizada para inferir evolución dentro del rango no-
nativo (post-introducción; Colomer-Ventura et al. 2015). Este enfoque asume que la 
convergencia fenotípica entre rangos es el resultado de una evolución rápida dentro del rango 
no-nativo. Sin embargo, una mayor germinación de las poblaciones invasoras podría deberse a 
la introducción de poblaciones pre-adaptadas (Keller y Taylor 2008; Colautti et al. 2009; 
Colautti y Lau 2015), especialmente si la distribución en el rango no-nativa no es amplia, o a 
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flujo génico reciente con el girasol cultivado (Presotto et al., 2014; Hernández et al., 2017). 
Estudios fenotípicos previos sugieren dos fuentes de introducción independientes en la 
Argentina: 1) La región suroeste para DIA, involucrando poblaciones desde California a 
Colorado (Cantamutto et al. 2010a) y 2) La región centro-este para el resto de las poblaciones, 
incluyendo poblaciones desde Nebraska a Ohio (Cantamutto et al. 2010a). En este capítulo, se 
observó una amplia variedad de fenotipos de dormición entre las probables fuentes de 
introducción (Fig. 2.1A, B), siendo posible la hipótesis de introducción de genotipos pre-
adaptados. Sin embargo, la expansión después de una probable única introducción cerca de la 
población de RCU (Cantamutto et al. 2010a, b) y la variación clinal observada (discutido abajo) 
sugieren que la divergencia en dormición fue post-introducción. 
Por otro lado, la presencia de clines geográficos dentro del rango nativo sugiere fuertemente que 
esos caracteres están bajo selección natural y por lo tanto confieren adaptación local (Montague 
et al. 2008; Konarzewski et al. 2012; Colomer-Ventura et al. 2015). Aunque la deriva génica en 
poblaciones muy chicas puede causar la aparición de clines no adaptativos (Colautti y Lau 
2015), la evidencia previa sugiere que no hubo cuellos de botella severos durante la 
introducción del girasol en Argentina (Cantamutto et al. 2010a; Garayalde et al. 2011; Mondon 
et al. 2018). En este capítulo se demuestra que la dormición en el girasol argentino evolucionó 
en respuesta a la temperatura, reestableciendo el cline latitudinal observado en el rango nativo 
(Fig. 2.3). Más aún, las poblaciones argentinas mostraron una variación similar a las 
poblaciones nativas en dormición en una región de distribución mucho más pequeña, lo cual 
produjo una clina más fuerte (Fig. 2.3). Por el contrario, no observamos ningún tipo de 
variación clinal en la dormición del girasol australiano (Fig. 2.3).    
La divergencia entre poblaciones de girasol para los niveles de dormición fue previamente 
reportada, tanto en Argentina (Presotto et al. 2014) como en el rango nativo (Brunick 2007) y la 
importancia adaptativa de tal divergencia fue recientemente evaluada a campo. En un 
experimento de banco de frutos en el campo, realizado en el límite sur de la distribución del 
girasol argentino (S 38°41´38”), se observó que la baja dormición de la población DIA resultó 
en una alta germinación durante el otoño, con la consecuente muerte de la mayoría de las 
plantas durante el invierno. Por otro lado, la alta dormición de la población BAR le permitió a la 
población sobrevivir el invierno en estado de fruto dormante y germinar durante la primavera 
temprana (resultados no publicados). Experimentos de transplante recíprocos usando los 
extremos de la distribución de girasol representan un enfoque interesante para detectar el 
impacto de diferencias fenotípicas en la dormición sobre la aptitud biológica de las poblaciones. 
Finalmente, dentro del rango nativo se reportó evidencia de adaptación local para un gen 
asociado a la dormición (el factor de transcripción DELLA; McAssey et al. 2016) aunque 
lamentablemente la dormición no fue registrada en dicho estudio. Futuros estudios que 
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relacionen la evolución de genes candidatos con datos fenotípicos ayudarán a mejorar la 
comprensión de las bases moleculares de la adaptación local.  
Respuesta diferencial a la temperatura entre el girasol nativo y no-nativo 
Además del efecto principal de la temperatura sobre las variaciones en dormición a lo largo de 
un gradiente latitudinal, la temperatura también puede afectar tanto la expresión de la dormición 
como la velocidad de germinación de los frutos no dormantes en variaciones mucho más 
pequeñas, como los microclimas (Batlla y Benech-Arnold 2015; Arana et al. 2016; Marcer et al. 
2018). Cuando los frutos fueron incubados en tres temperaturas distintas (10, 20 y 30°C) la 
latitud explicó las diferencias en dormición entre rangos pero de una manera más compleja, a 
través de las interacciones con la temperatura y el rango (Tabla 2.4). A 30°C, la germinación fue 
muy baja en la mayoría de las poblaciones y contrariamente a lo observado a 20°C no se 
incrementó después del invierno simulado (T2). En T1, la baja germinación puede ser explicada 
por una mayor expresión de la dormición en altas temperaturas de incubación, es decir, los 
frutos germinan en un rango más estrecho de temperaturas (Batlla y Benech-Arnold 2015) 
mientras que en T2 la inducción de dormición secundaria por altas temperaturas es la causa más 
probable (Batlla y Benech-Arnold 2015). En T2 a 30°C, todos los frutos germinados fueron 
registrados en los primeros cuatro días (datos no mostrados), sugiriendo que los frutos con 
menor dormición primaria (debido al almacenamiento en frío) fueron rápidamente inducidos en 
dormición secundaria.  
A 10°C, se observó que el cline latitudinal fue invertido en las poblaciones argentinas; es decir, 
a mayor latitud, mayor germinación, tanto en T1 como en T2 (Fig. 2.4). Se sugiere que este 
comportamiento es resultado de diferencias genéticas en las temperaturas cardinales para la 
expresión de la dormición (en este caso, la temperatura mínima a la cual se expresa la 
dormición; Batlla y Benech-Arnold 2015; Arana et al. 2016). Por lo tanto, mientras el nivel de 
dormición expresado a 20°C, explicaría las grandes diferencias en la distribución sobre un 
gradiente latitudinal (a mayor latitud, mayores niveles de dormición; Burghardt et al. 2016), las 
temperaturas cardinales podrían ajustar la germinación en respuesta a variables microclimáticas, 
permitiendo una rápida germinación durante la primavera temprana (Arana et al. 2016). Aunque 
la fisiología de la dormición es un proceso ampliamente estudiado, raramente se ha reportado 
divergencia evolutiva en las temperaturas cardinales (Xia et al. 2011; Leiblein-Wild et al. 2014; 
Rosbakh y Poschlod 2015; Arana et al. 2016). Por lo tanto, son necesarias futuras 
investigaciones sobre las bases fisiológicas de la dormición y su relación con la adaptación 
local. En este sentido, el girasol invasor es un sistema modelo prometedor. 
En conclusión, en este capítulo se aporta evidencia de evolución adaptativa rápida de los 
caracteres del fruto en poblaciones invasoras de girasol. En Argentina, la dormición evolucionó 
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en respuesta a la temperatura, estableciendo el cline latitudinal observado en el rango nativo y 
contribuyendo a la adaptación local durante la expansión. Por otro lado, el incremento del 
tamaño de los frutos de las poblaciones invasoras no pudo ser adjudicado a diferencias 
climáticas entre rangos, esto podría indicar que dicho carácter juega un rol en la invasión en sí 
misma aunque el efecto de flujo génico reciente con el cultivo no puede ser descartado. Entre 
las poblaciones australianas no se encontró evidencia de adaptación local, por lo tanto es 
necesario un muestreo más amplio para evaluar qué tan común es la evolución rápida en el 
girasol silvestre. Finalmente, se demostró que los parientes silvestres de los cultivos pueden 
evolucionar rápidamente en respuesta a las nuevas condiciones abióticas encontradas en el 
rango no nativo, lo cual es importante en el manejo de las plantas invasoras y en la predicción 




Tolerancia a eventos extremos de temperatura en girasol silvestre y 
cultivado durante estadios vegetativos tempranos 
 
INTRODUCCIÓN 
Las condiciones de estrés abiótico producidas por salinidad, sequía y/o temperaturas extremas 
son la principal causa de pérdida de rendimiento de los cultivos extensivos en el mundo (IPCC, 
2014). El estrés abiótico es capaz de disminuir los rendimientos a través de diferentes vías, 
como pueden ser: la reducción de la acumulación de biomasa total, reducción de la biomasa 
particionada a órganos de cosecha (es decir, índice de cosecha) y en los casos más extremos 
causando mortandad de las plantas cultivadas (Witcombe et al. 2008). Existe acuerdo entre las 
predicciones climáticas acerca del incremento, no solo de la temperatura media sino también de 
la variabilidad climática en los próximos 50-100 años (Battisti y Naylor 2009; Gornall et al. 
2010). Una mayor variabilidad climática aumenta la probabilidad de ocurrencia de eventos 
extremos, como los extremos de temperatura y los períodos extendidos de sequía/inundaciones. 
Los eventos extremos pueden ser definidos de acuerdo a dos grandes perspectivas (Diez et al. 
2012). Primero, poniendo el foco solo en las condiciones climáticas, los eventos extremos 
pueden ser definidos como episodios climáticos estadísticamente raros (p. ej. temperaturas 
mayores/menores que el 95% de las temperaturas históricas para un determinado momento). Sin 
embargo, esta definición dice poco o nada acerca del impacto de los eventos extremos sobre la 
performance de los organismos. Por esto, siguiendo un criterio focalizado en los organismos, los 
eventos extremos son aquellos que exceden la capacidad de aclimatación de los organismos, 
alterando irreversiblemente sus funciones normales. En plantas, los eventos extremos de 
temperatura podrían afectar la supervivencia, la tasa de crecimiento, la aptitud biológica de las 
poblaciones naturales y el rendimiento de los cultivos (Deryng et al. 2014; Niu et al. 2014; 
Orsenigo et al. 2014). En cultivos de verano, temperaturas extremas (p. ej. olas de calor o 
heladas tardías) pueden afectar dramáticamente la supervivencia de las plantas durante la etapa 
de implantación (Hniličková et al. 2017; Prasad et al. 2017), comprometiendo el rendimiento de 
los cultivos.  
La tolerancia al estrés es la habilidad de una planta para mantener el crecimiento, la aptitud 
biológica o el rendimiento aún en presencia del estrés (Mickelbart et al. 2015). En plantas, la 
tolerancia a temperaturas extremas es comúnmente adquirida después de un período de 
exposición a temperaturas estresantes, pero no letales, proceso llamado aclimatación 
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(Thomashow 2010; Mickelbart et al. 2015) o tolerancia termo-adquirida (Senthil-Kumar et al. 
2003; Yeh et al. 2012). La duración del proceso de aclimatación puede variar desde horas 
(Senthil-Kumar et al. 2003; Rampino et al. 2009) para el estrés por calor a días (Byun et al. 
2014; Robison et al. 2017) para el estrés por heladas o frío. Durante la aclimatación, el nivel de 
expresión de cientos de genes sensibles al estrés es alterado con el objetivo de preparar a la 
planta para soportar el estrés (Rampino et al. 2009; Thomashow 2010; Jia et al. 2016).   
En las poblaciones silvestres, la dormición y el momento de germinación son responsables de 
ubicar las etapas reproductivas en el período más favorable para el crecimiento (Donohue 2014; 
Arana et al. 2016) mientras que, en los cultivos, el manejo de la fecha de siembra determina el 
ambiente durante las fases reproductivas. En cultivos de verano, para minimizar la ocurrencia de 
estrés durante la floración, los productores siembran al inicio de la primavera después de la 
fecha media de la última helada (Andrade 1995) y más recientemente en Argentina, durante el 
inicio del verano (Bonelli et al. 2016; Gambin et al. 2016) exponiendo las fases tempranas del 
cultivo a estrés por frío (o heladas; EF) y calor (EC), respectivamente. 
Durante la domesticación, la selección consciente e inconsciente de los primeros agricultores 
cambió los fenotipos de las plantas cultivadas respecto de sus antecesores silvestres (Hancock 
2012; Meyer y Purugganan 2013). Los caracteres típicos de la domesticación incluyen frutos 
grandes sin dormición, retención de frutos, crecimiento temprano rápido y altos índices de 
cosecha (Mercer et al. 2007; Hancock 2012; Presotto et al. 2012). El incremento en la 
utilización de recursos para crecimiento en los cultivos probablemte redujo la cantidad de 
recursos destinados a la tolerancia del estrés biótico (Agrawal et al. 2015) y abiótico (Koziol et 
al. 2012). La compensación entre el crecimiento y la tolerancia a estrés se ha sugerido como un 
factor clave en la distribución de especies silvestres (Koehler et al. 2012; Oakley et al. 2014; 
Wos y Willi 2015). Por ejemplo, poblaciones adaptadas a altas latitudes mostraron una mayor 
tolerancia al estrés por heladas y un menor crecimiento, aún en ausencia de estrés mientras que 
las poblaciones adaptadas a menores latitudes mostraron una selección relajada sobre la 
tolerancia a heladas, lo que les permitió destinar mayor cantidad de recursos a crecimiento 
(Koehler et al. 2012; Oakley et al. 2014). Además, se ha sugerido un rol importante de la 
compensación entre el crecimiento y la tolerancia a estrés en la evolución del cultivo y de 
biotipos maleza de girasol (Mayrose et al. 2011; Koziol et al. 2012; Presotto et al. 2017).  
Los objetivos del presente capítulo fueron 1) Desarrollar una técnica de alto rendimiento para 
evaluar la tolerancia a temperaturas extremas (EC y EF), 2) Evaluar el comportamiento de 
materiales silvestres y cultivados de girasol y 3) Evaluar la existencia de un mecanismo de 




MATERIALES Y MÉTODOS 
Germoplasma 
Los frutos de los biotipos utilizados en este capítulo fueron producidos en 2014/15 en un jardín 
común en el Departamento de Agronomía, Universidad Nacional del Sur, mediante 
cruzamientos manuales controlados. Una parcela de al menos 30 plantas por biotipo fue 
asignada aleatoriamente dentro del campo experimental. Cada parcela consistió en dos surcos de 
5m de largo y plantas espaciadas a 1m y 0,3m (entre y dentro del surco, respectivamente) 
logrando una población de 3,3 plantas m-2. Para la implantación, la dormición de los frutos 
silvestres se redujo por estratificación, incubando los frutos en una cámara de crecimiento a 5°C 
durante una semana (ISTA 2004). Frutos pregerminados de las poblaciones silvestres fueron 
sembrados en bandejas plásticas de 200 celdas de 28x54cm (50cc por celda) y mantenida en 
invernadero por 30 días a 20-25°C. Los cultivares fueron sembrados manualmente en el jardín 
común y en V4-V6 (Schneiter y Miller 1981) se ajustó la densidad a 3,3 plantas por m-2 
mediante raleo manual. La siembra/transplante se realizó el 3 de noviembre. Los experimentos 
fueron regados por goteo diariamente durante todo el ciclo y fertilizados con 80kg ha-1 de 
fosfato diamónico antes de la siembra y 100kg ha-1 de urea en V4-V6 para lograr un 
crecimiento óptimo.  
En los biotipos silvestres, capítulos de al menos 15 plantas por biotipo fueron cubiertos en R3-
R4 (Schneiter y Miller 1981) y polinizados a partir de R5 cada 2-3 días con polen fresco de 
plantas hermanas. En los materiales cultivados, los frutos de las líneas HA89 y B59 se 
produjeron cubriendo los capítulos en R3-R4 hasta madurez fisiológica mientras que los frutos 
de los cultivares HS03 y VDH487 fueron provistos por Advanta Semillas. Para la producción de 
frutos de los híbridos cultivo-silvestre, se cubrieron capítulos del parental femenino en R3-R4 y 
durante R5 todas las flores fueron emasculadas diariamente por la mañana y polinizadas por la 
tarde con polen fresco del parental masculino correspondiente. En los cruzamientos con parental 
femenino silvestre se utilizaron al menos 10 plantas madre y tres a cinco plantas del cultivo 
como fuente de polen mientras que en los cruzamientos con parental femenino cultivado se 
utilizaron de tres a cinco plantas madre y cinco a 10 plantas silvestres como fuente de polen. 
Todos los capítulos fueron cosechados simultáneamente, 60-80 días después de floración (R5; 
Schneiter y Miller 1981). Después de la cosecha, los frutos fueron inmediatamente trillados y 
almacenados en condiciones de temperatura ambiente hasta el inicio de los experimentos. 
En los distintos experimentos fueron utilizadas siete poblaciones silvestres, cinco colectadas en 
la región central de Argentina (Cantamutto et al. 2010a; Casquero et al. 2013): Río Cuarto 
(RCU), Barrow (BRW), Adolfo Alsina (AAL), Diamante (DIA) y Las Malvinas (LMA) y dos 
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provenientes de Norteamérica: Indiana (IN; PI 468633) e Illinois (IL, PI 435540). El panel 
cultivado estuvo representado por dos líneas puras (HA89 y B59) y dos cultivares comerciales 
(HS03 y VDH487, ambos de Advanta Semillas). Además, se incluyó un experimento realizado 
por el Dr. Alejandro Presotto en el Laboratorio de la Dra. Kristin Mercer (Department of 
Horticulture and Crop Science, Ohio State University), en el cual se evaluaron un material 
silvestre (una mezcla de 10 poblaciones colectadas alrededor de Lawrence, Kansas, USA), una 
línea pura (HA89) e híbridos cultivo-silvestre de primera generación y retrocruzas. Detalle de 
los genotipos incluidos en cada experimento figuran en la Tabla 3.1. Los frutos utilizados en 
este último experimento fueron producidos mediante cruzamientos manuales controlados, de 






Tabla 3.1. Información sobre los tratamientos y biotipos incluidos en cada experimento. AAL, BRW, DIA, LMA y RCU son biotipos invasores colectados en 
la región central de Argentina (Cantamutto et al 2010; Casquero et al 2013) mientras que IN e IL son poblaciones nativas provistas por el USDA (PI 468633 y 
435540, respectivamente). HS03 y VDH487 son cultivares comerciales mientras que HA89 es una línea pública. BCW: retrocruza con el parental silvestre; 
BCC: retrocruza con el parental cultivado. En los experimentos a campo, la temperatura provista es el promedio de las temperaturas máximas y mínimas (EC y 
EF, respectivamente) durante el experimento. CC: cámara de crecimiento.  
 
Tipo de estrés Exp. Temperatura 
Duración; 
Ambiente  
Biotipo silvestre Biotipo cultivado Híbrido C-S 
Estrés por calor (EC) 
1 52 y 54°C  2-3 h; CC AAL, BRW, DIA, LMA, RCU HS03, VDH487 - 
2 52°C 3 h; CC AAL, BRW, DIA, LMA, RCU HS03, VDH487 - 
3 54°C 3 h; CC BAR, DIA, BRW HS03, VDH487 F1, BCW 
4 43.5°C 10 d; Campo DIA HS03 F1 
Estrés por helada (EF) 
1 -2 y -4 °C 2-4 h; CC AAL, DIA HA89 - 
2 -4 °C 4 h; CC AAL, BRW, DIA, IL, IN HS03, VDH487 - 
3 -4 °C 4 h; CC DIA, LMA HS03, VDH487 - 
4 -4 °C 4 h; CC BRW, DIA, LMA, RCU B59 - 
5 -4 °C 4 h; CC BAR, DIA, BRW HS03, VDH487 F1, BCW, BCC, NH 
6 -2.5 °C 3 h; CC - HA89 F1, BCW, BCC 




Estrés por calor: experimentos en cámara de crecimiento 
Se llevaron a cabo dos experimentos para evaluar el comportamiento del girasol silvestre y 
cultivado ante el estrés por calor (EC). El germoplasma silvestre estuvo representado por cinco 
poblaciones argentinas y el cultivado, por dos cultivares comerciales (Tabla 3.1). El 
experimento 1 consistió en cuatro tratamientos: EC1 (52°C-2h), EC2 (52°C-3h), EC3 (54°C-2h) 
y EC4 (54°C-3h) mientras que en el experimento 2 fue utilizado un solo tratamiento (EC2). 
Todos los genotipos fueron asignados aleatoriamente en tres repeticiones de 20 plantas en 
bandejas plásticas de 100 celdas (15cc por celda, 54cm x 28cm; Fig. 3.1A). Las bandejas se 
rellenaron con sustrato comercial GROW-MIX MULTIPRO (Terrafertil) y fueron regadas dos 
veces al día (8:00h y 20:00h) mediante riego por aspersión automático. Antes del tratamiento de 
estrés, las plantas recibieron un tratamiento de aclimatación, según Senthil-Kumar et al. (2003) 
con pequeñas modificaciones. La aclimatación consistió en el incremento de la temperatura 
desde 28°C a 42°C en 4 horas (28°C-1h, 40°C-1h, 42°C-2h) en condiciones de luz constante. La 
luz en la cámara fue provista por lámparas fluorescentes (220 μmolm−2 s−1). Después de esta 





Figura 3.1. Vista de las parcelas en los distintos tipos de experimento: (A) cámara de 
crecimiento; (B) estrés por calor a campo; (C) estrés por frío a campo y (D) termo-higrómetro 
de mano utilizado para registrar temperatura y HR. 
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Estrés por heladas: experimentos en cámara de crecimiento 
Se llevaron a cabo cuatro experimentos para evaluar el comportamiento del girasol silvestre y 
cultivado ante el estrés por heladas (EF). El girasol silvestre y cultivado estuvieron 
representados por dos a cinco poblaciones silvestres y uno o dos cultivares, respectivamente 
(Tabla 3.1). En el experimento 1 se utilizaron cuatro tratamientos: EF1 (-2°C-2h), EF2 (-2°C-
3h), EF3 (-4°C-3h) y EF4 (-4°C-4h) mientras que solo un tratamiento (EF4: -4°C-4h) fue 
utilizado en los experimentos 2, 3 y 4 (Tabla 3.1). Todos los genotipos fueron asignados 
aleatoriamente en tres repeticiones de 20 plantas en bandejas plásticas de 100 celdas (15 cc por 
celda, 54 cm x 28 cm; Fig. 1A). Las bandejas se rellenaron con sustrato comercial GROW-MIX 
MULTIPRO (Terrafertil) y fueron regadas dos veces al día (8:00h y 20:00h) mediante riego por 
aspersión automático. Antes del tratamiento de estrés, las plantas recibieron un tratamiento de 
aclimatación de cuatro días a 4°C constantes (12 h luz/oscuridad) y luego fueron transferidas a 
la temperatura del tratamiento. La luz en la cámara fue provista por lámparas fluorescentes (220 
μmolm−2 s−1). 
Estrés por calor: experimento de campo 
Se realizó un experimento para evaluar el comportamiento del girasol silvestre, cultivado y sus 
híbridos silvestre-cultivado a campo. La población silvestre DIA, el cultivar HS03 y sus 
cruzamientos recíprocos fueron aleatoriamente asignados en seis repeticiones de 12 plantas cada 
una y dos tratamientos (control y EC). Las plantas fueron establecidas sembrando 12 frutos 
pregerminados en macetas plásticas de 15 cm de diámetro con una mezcla de suelo arenoso 
colectado en el campo experimental y sustrato comercial GROW-MIX MULTIPRO (70:30) y 
se mantuvieron en invernadero hasta el estadio de cuatro hojas. En ese estadio, seis repeticiones 
por genotipo fueron transferidas a una carpa de calor por 10 días (Fig. 3.1B) mientras que las 
seis repeticiones restantes por genotipo se mantuvieron en invernadero. La carpa de calor es una 
estructura fija de 18 metros de largo por 10 metros de ancho y cuatro metros de alto, cubierto 
con polietileno transparente. Una vez emergidas las plantas, todas las macetas fueron regadas 
diariamente y no se observaron síntomas de ataques de plagas ni enfermedades. Los valores 
mínimos y máximos de temperatura y humedad fueron registrados en el invernadero y en la 
carpa de calor durante 10 días consecutivos. Después del tratamiento, las plantas del tratamiento 
estrés fueron transferidos nuevamente al invernadero y después de cinco días de recuperación se 
registró la supervivencia y la biomasa en cada uno de los tratamientos. La temperatura del 
tratamiento de EC fue significativamente mayor que la del tratamiento control (TMEDIA=23,6°C 
y 30,1°C para el control y el EC, respectivamente; T=5,3; P<0,0001; TMÁX=28,8°C y 43,5°C 
para el control y el EC, respectivamente; T=13,9; P<0,0001).        
Estrés por heladas: experimento de campo 
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En este experimento, DIA (silvestre), HS03 (cultivado) y sus cruzamientos recíprocos fueron 
aleatoriamente asignados en seis repeticiones de 26 plantas cada una. Las plantas fueron 
establecidas sembrando 50 frutos en macetas de 23cm de diámetro (10 litros) en el campo (Fig. 
3.1C). La fecha de siembra fue el 20 de abril de 2017. El 12 de junio (tiempo 1), se registró el 
número de plantas establecidas para cada repetición (en promedio 26±4 plantas por repetición y 
genotipo); esta fecha fue considerada como el inicio del experimento. El 14 de agosto (tiempo 
2) se calculó el número de plantas y la relación entre el tiempo 2 y el tiempo 1 (supervivencia de 
plantas) para cada repetición y genotipo. Desde el inicio del experimento, las macetas fueron 
regadas semanalmente y no se observaron síntomas de daños por plagas ni enfermedades. Las 
temperaturas durante el tiempo 1 y 2 fueron TMEDIA=9,9±0,6°C, TMÁX=16,9±0,7 y TMÍN=3,9±0,8. 
Durante este periodo, se registraron tres días con temperaturas bajo cero (-2,4°C, -0,2°C y -
1,2°C). En el tiempo 1 no hubo plantas con daños visibles por frío y el número mínimo y 
máximo de plantas por repetición y genotipo fue 19 y 30, respectivamente.    
Análisis estadístico 
Los análisis de la varianza se realizaron con modelos lineales mixtos generalizados (GLMM) 
usando PROC GLIMMIX (SAS University edition; SAS Institute Inc., Cary, NC). GLMM 
fueron seleccionados para incorporar modelos aleatorios cuando fuese necesario y cambiar la 
distribución de los datos expresados como proporción (Bolker et al. 2009). La significancia de 
los efectos fijos fue evaluada usando la estimación pseudo verosimilitud Quasi-Newton y 
reportada con sus valores F y P. Debido a que todos los datos de entrada del presente capítulo 
están expresados en proporción, los modelos fueron fijados con una distribución Beta en lugar 
de una normal.  
Selección del tratamiento para la evaluación de la tolerancia a temperaturas extremas: se 
realizó un experimento por estrés (EC y EF), el cual consistió en cuatro tratamientos cada uno 
(EC1-4, EF1-4; Fig. 3.2A y B). Los efectos tratamiento, tipo de germoplasma (silvestre o 
cultivado; desde aquí solo tipo) y la interacción tipo por tratamiento fueron considerados fijos. 
El efecto biotipo anidado dentro de tipo (cultivares dentro del tipo cultivado y poblaciones 
silvestres dentro de tipo silvestre) fue considerado aleatorio. 
Divergencia evolutiva en la repuesta a las temperaturas extremas: dos y cuatro experimentos 
fueron utilizados para evaluar la respuesta a EC y EF, respectivamente (Tabla 3.1). Los efectos 
tipo y biotipo anidado dentro de tipo fueron considerados fijos. En los experimentos con más de 
un tratamiento el efecto tratamiento fue considerado aleatorio. Para evaluar la presencia de 
compensación entre crecimiento y tolerancia a estrés se utilizó un análisis de covarianza 
(ANCOVA) siguiendo a Presotto et al. (2017): cuando el efecto tipo fue significativo la 
biomasa previa al estrés fue incluida como covariable. Si el efecto de la covariable es 
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significativo y explica el efecto tipo (reduciendo la suma de cuadrados de dicho efecto) la 
compensación entre crecimiento y tolerancia a estrés es evidente. En los experimentos de 
campo, los efectos tratamiento, tipo y la interacción tipo por tratamiento fueron considerados 
fijos en EC mientras que solo el efecto tipo fue considerado fijo en EF. 
Relación entre el porcentaje de alelos de cultivo y la tolerancia a temperaturas extremas: se 
realizó un experimento para cada estrés (EC y EF). Los efectos tipo y biotipo dentro de tipo (acá 
silvestre, cultivo y cultivo-silvestre) fueron considerados fijos. Además, se utilizó el análisis 
regresión lineal para evaluar la relación entre el porcentaje de alelos del cultivo y la biomasa 
previo al estrés y la supervivencia. El porcentaje de alelos del cultivo fue: 0, poblaciones 
silvestres; 25, retrocruza de los híbridos cultivo-silvestre con el parental silvestre; 50, híbridos 
cultivo-silvestre de primera o segunda generación; 75, retrocruza de los híbridos cultivo-
silvestre con el parental cultivado y 100, cultivares o líneas cultivadas.  
 
RESULTADOS 
Selección del tratamiento para la evaluación de la tolerancia a temperaturas extremas 
Estrés por calor: Se encontraron diferencias significativas para la supervivencia de plantas entre 
tratamientos (F=7,84; P=0,0002). La supervivencia de las plantas disminuyó a medida que 
aumentó la intensidad del tratamiento (Fig. 3.2A) desde 0,97±0,01 (EC1) a 0,44±0,08 (EC4). 
Los tratamientos de intensidad intermedia (EC2 y EC3) produjeron valores de supervivencia 
intermedios y muy similares entre si (0,70±0,07). Por otro lado, se observó un efecto tipo 
significativo (F=13,78; P=0,0138) pero no así interacción tipo por tratamiento (F=0,62; 
P=0,606) indicando una respuesta similar a los cambios de tratamiento entre germoplasma 
cultivado y silvestre. La supervivencia fue mucho mayor en el cultivo que en el silvestre en tres 
de los cuatro tratamientos (Fig. 2B). Por lo tanto, tres de los cuatro tratamientos (EC2-EC4) 
fueron útiles para discriminar materiales silvestres y cultivados. 
Estrés por helada: Se observaron diferencias significativas en la supervivencia entre 
tratamientos (F=25,3; P<0,0001). La supervivencia fue similarmente alta en los tratamientos a -
2°C (~0.90 para EF1 y EF2; Fig. 3.1C), sin embargo, esta disminuyó con el aumento de la 
intensidad (0,55±0,07 y 0,29±0,07 para EF3 y EF4, respectivamente; Fig. 3.2C). En este 
experimento, no se observaron efectos significativos del tipo (F=1,32; P=0,4555) y de la 
interacción tipo por tratamiento (F=2,29; P=0,1011). Sin embargo, el tratamiento más intenso 





Figura 3.2. Tratamiento óptimo para la evaluación de la tolerancia a temperaturas extremas en 
girasol cultivado y silvestre. Supervivencia en función de la intensidad de tratamiento de EC (A) 
y EF (B). Supervivencia en función de la intensidad del EC (C) y EF (D) para materiales 
silvestres y cultivados. EC1: 52°C-2 h; EC2: 52°C-3 h; EC3: 54°C-2h; EC4: 54°C-3h. EF1: -
2°C-2h; EF2: -2°C-3h; EF3: -4°C-3h; EF4: -4°C-4h. Todos los tratamientos fueron aplicados 
después de un tratamiento de inducción (28°C-1h, 40°C-1h, 42°C-4h para EC y 4 días a 4°C 





Divergencia evolutiva en la respuesta a temperaturas extremas 
Estrés por calor: Se observaron diferencias significativas en la supervivencia entre materiales 
silvestres y cultivados (Fig. 3.3A). Los cultivares mostraron mayor tolerancia al estrés por calor 
que las poblaciones silvestres (0,94±0,18 vs. 0,60±0,32 en el experimento 1 y 0,64±0,35 vs. 
0,29±0,26 en el experimento 2, para cultivo y silvestre, respectivamente). Además, no se 
encontró efecto biotipo anidado dentro de tipo significativo (F=1,34; P=0,2565 y F=0,22; 
P=0,9491) indicando que no hubo diferencias en la tolerancia a estrés térmicos dentro de los 
materiales cultivados ni silvestres. Cuando la biomasa previa al estrés fue incluida como 
covariable, explicó las diferencias entre el cultivo y el silvestre en el experimento 2 (efecto tipo: 
F=0,13; P=0,7262) pero no así en el experimento 1 (efecto tipo: F=15,11; P=0,0002).   
Estrés por helada: Se observaron diferencias significativas en la supervivencia entre materiales 
cultivados y silvestres en dos de los cuatro experimentos (Fig. 3.3B). Las poblaciones silvestres 
mostraron una mayor tolerancia al EF que los materiales cultivados en todos los experimentos 
(Fig. 3.3B). Además, en el experimento 1 se observó efecto significativo del biotipo anidado 
dentro de tipo (F=11,42; P=0,0020) indicando diferencias en la tolerancia de las dos poblaciones 
silvestres incluidas en este experimento (AAL= 0,64±0,10 y DIA= 0,79±0,07). Cuando la 
biomasa fue incluida como covariable, se observó efecto significativo del tipo de germoplama 
en dos de los tres experimentos (F=9,76; P=0,0261 y F=5,61; P=0,042 para los experimentos 2 





Figura 3.3. Diferencias entre tipo de germoplasma en la tolerancia a temperaturas extremas. A: 
girasol cultivado y silvestre bajo estrés por calor (54°C-3h). B: girasol cultivado y silvestre bajo 
estrés por helada (-4°C-4h). Ambos tratamientos fueron aplicados después de un período de 
aclimatación (28°C-1h, 40°C-1h, 42°C-4h para EC y 4 días a 4°C constantes para EF). Los 
valores F y P son provistos para los experimentos con efecto tipo significativo. Barras negras y 
grises representan la media del girasol cultivado y silvestre, respectivamente.  
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Relación entre el porcentaje de alelos del cultivo y la tolerancia a temperaturas extremas  
Estrés por calor: En el experimento en cámara de crecimiento no se encontraron diferencias 
significativas entre tipo (F=1,77; P=0,1892). Sin embargo, tanto la biomasa como la 
supervivencia ante el EC fueron intermedios en los híbridos cultivo-silvestre respecto de sus 
parentales. Los materiales cultivados mostraron una mayor tolerancia al EC que los híbridos 
cultivo-silvestre y los materiales silvestres (0,92±0,03, 0,79±0,05 y 0,72±0,07, 
respectivamente). Además, cuando se analizó la regresión lineal entre el porcentaje de alelos del 
cultivo y ambas, biomasa y supervivencia, se observó una regresión positiva y significativa 
entre estas variables (Fig. 3.4A y B). En el experimento de campo, usando la biomasa 
acumulada como proxy de la aptitud, observamos diferencias significativas entre tipo (F=13,88; 
P=0,0002) pero no se observaron efectos significativos del tratamiento ni de la interacción tipo 
por tratamiento (F=0,06; P=0,8125 y F=0,29; P=0,7508, respectivamente). Por lo tanto, en 
nuestro experimento en condiciones de campo el estrés por calor no afectó ni la supervivencia ni 
la acumulación de biomasa.   
Estrés por helada: En los experimentos en cámara de crecimiento no se encontraron diferencias 
significativas entre tipo (F=0,57; P=0,5717). Sin embargo, las poblaciones silvestres mostraron 
una mayor tolerancia al estrés por helada que los materiales cultivados y que los híbridos 
cultivo-silvestre (0,49±0,02, 0,39±0,04, y 0,39±0,05, respectivamente). El porcentaje de alelos 
del cultivo explicó las diferencias en la supervivencia en el experimento realizado en EEUU 
pero no así en el de Argentina (Fig. 3.4C y D, respectivamente).  En el experimento a campo, se 
encontró efecto significativo del tipo de germoplasma (F=15,24; P<0.0001). La supervivencia 
fue mucho mayor en la población silvestre que en el cultivar (0,85±0,09 y 0,13±0,02, 












Figura 3.4. Relación entre el porcentaje de alelos del cultivo y la biomasa previo al estrés (A) y 
la supervivencia (B-D) en los experimentos en cámara de crecimiento. Cada punto representa el 
valor medio de un genotipo; los círculos llenos corresponden a genotipos silvestres y cultivados 
mientras que los círculos vacíos corresponden a los híbridos cultivo-silvestre. El porcentaje de 
alelos del cultivo: 0, poblaciones silvestres; 25, retrocruza de los híbridos cultivo-silvestre con 
el parental silvestre; 50, híbridos cultivo-silvestre de primera o segunda generación; 75, 
retrocruza de los híbridos cultivo-silvestre con el parental cultivado y 100, cultivares o líneas 
cultivadas. Los valores de r2, P y b (pendiente) son provistos para las regresiones lineales 





En este capítulo se aporta evidencia de diferencias genéticas en la tolerancia a temperaturas 
extremas entre materiales silvestres y cultivados de girasol, tanto en condiciones controladas 
como en experimentos de campo. El girasol cultivado mostró mayor tolerancia al estrés por 
calor que el girasol silvestre a través de los experimentos (Fig. 3.2C y 3.3A). Por el contrario, en 
condiciones de estrés por helada, los materiales silvestres mostraron una mayor tolerancia que 
los cultivados (Fig. 3.2D y 3.3B). Finalmente, no observamos compensación entre el 
crecimiento en ausencia de estrés y la tolerancia a temperaturas extremas, lo cual facilitaría la 
introgresión de la tolerancia a temperaturas extremas en ambos sentidos, con implicancias tanto 
en el mejoramiento como en la predicción de flujo génico cultivo-silvestre.  
Desarrollo de una técnica de alto rendimiento para la evlauación de la tolerancia a 
temperaturas extremas 
Con las disminuciones drásticas en los costos de genotipado y la disponibilidad de chips de 
SNPs para la mayoría de los cultivos, la evaluación fenotípica representa el cuello de botella en 
los actuales programas de mejoramiento para tolerancia a estrés (Zhu et al. 2008; Fan et al. 
2016; Anderson et al. 2016). En este capítulo se desarrolló una técnica de fenotipado de alto 
rendimiento para evaluar la tolerancia a temperaturas extremas. Para la evaluación del EC, se 
adaptó la técnica TIR (Senthil-Kumar et al. 2003, 2007) para evaluar la tolerancia en el estadio 
de 2-4 hojas (Fig. 3.1A) y para el EF, se desarrolló un protocolo similar (tratamiento de 
aclimatación antes del estrés). Con esta técnica, se pudo controlar la intensidad del estrés (Fig. 
3.2A y B) y descubrir diferencias genéticas tanto en la tolerancia a EC como a EF (Fig. 3.2C-D, 
3.3A y B). Independientemente de las diferencias entre genotipos observados en cada tipo de 
estrés, tanto el girasol cultivado como el silvestre mostraron capacidad para enfrentar el estrés 
después de un período de aclimatación, es decir, presentaron una termotolerancia adquirida 
(Senthil-Kumar et al. 2003; Yeh et al. 2012). 
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Implicancias para el mejoramiento del cultivo 
La estación de crecimiento de los cultivos anuales está determinada por el período libre de 
heladas de cada región. La fecha media de la última helada limita la fecha de floración de los 
cultivos invernales (p. ej. trigo) y la fecha de siembra de los cultivos de verano (p. ej. maíz, soja 
y girasol). El supuesto de que los cultivos de verano no pueden tolerar el estrés por heladas 
desalentó los esfuerzos del mejoramiento en la mejora de este carácter. Sin embargo, 
recientemente se han reportado algunos casos exitosos de tolerancia a heladas en girasol 
(Cabello et al. 2012; Hniličková et al. 2017), maíz (Li et al. 2016) y soja (Robison et al. 2017), 
utilizando principalmente medidas indirectas de tolerancia a estrés (p. ej. fuga de electrolitos 
después de la exposición a bajas temperaturas, cambios en la expresión de genes relacionados 
con estrés por heladas en epecies modelo). En este capítulo, se aporta evidencia sobre la 
tolerancia a EF en girasol silvestre tanto en condiciones controladas como a campo. Además, la 
mayor tolerancia de las poblaciones silvestres no fue explicada por diferencias en la biomasa, es 
decir, no observamos la compensación entre crecimiento y tolerancia a estrés presente en otras 
especies (Koehler et al. 2012; Cabello et al. 2014). A partir de estos resultados, se propone el 
uso de germoplasma silvestre para la mejora de la tolerancia a heladas en girasol cultivado. En 
este sentido, identificar las bases moleculares de la tolerancia a EF facilitará la introgresión de 
este carácter en el germoplasma cultivado y probablemente aumentará la utilidad del 
germoplasma silvestre por parte de los mejoradores.    
Por otro lado, se observó una tolerancia a EC extremo dentro del germoplasma cultivado tanto 
en condiciones controladas como a campo. En cámara de crecimiento, se necesitaron 
temperaturas de hasta 54°C para producir disminuciones en la supervivencia de plantas (Fig. 
3.2C y 3.3A) mientras que a campo, 10 días consecutivos de estrés por calor (TMEDIA= 
30,1±0,7°C y TMAX= 43,5±0,9°C) no afectaron ni la superviencia ni la acumulación de biomasa.  
Esta tolerancia al EC natural del girasol cultivado podría explicar el desplazamiento exitoso del 
cultivo hacia áreas marginales de producción en la Argentina (Hall et al. 2013), como su uso 
como fuente de genes/alelos de tolerancia a estrés en la mejora biotecnológica (Cabello et al. 
2014, 2017).  
Implicancias para la evolución de malezas 
La baja aptitud biológica de los híbridos cultivo-silvestre relativa a sus parentales silvestres es 
una de las principales barreras del flujo génico cultivo-silvestre (Mercer et al. 2007; Presotto et 
al. 2012). Sin embargo, esta diferencia en la aptitud entre híbridos cultivo-silvestre y silvestre 
puede reducirse e incluso desaparecer bajo algunas condiciones de estrés (p. ej. aplicación de 
herbicidas, competencia interespecífica; Mercer et al. 2007, 2014) haciendo que la introgresión 
del cultivo sea altamente dependiente del ambiente. En este capítulo, los híbridos cultivo-
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silvestre mostraron un comportamiento intermedio en la supervivencia de plantas respecto a sus 
parentales, tanto en EC (Fig. 3.4B) como EF (Fig. 3.4C).  
En el girasol silvestre la dormición y los requerimientos de germinación son responsables de la 
supervivencia de las poblaciones durante el invierno (Weiss et al. 2013; Presotto et al. 2014). 
Sin embargo, en poblaciones naturales la germinación temprana durante la primavera es un 
carácter positivamente seleccionado (Kost et al. 2015; Arana et al. 2016), por lo tanto es 
esperable encontrar tolerancia a las heladas primaverales. En este sentido, la menor tolerancia a 
EF observada en los híbridos cultivo-silvestre (Fig. 3.4C) podría reducir las posibilidades de 
introgresión en ambientes naturales. Por el contrario, en ambientes agrícolas, en los cuales se 
favorecen caracteres asociados a un rápido crecimiento (Casquero et al. 2013; Presotto et al. 
2017), una mayor tolerancia al EC junto con el mayor crecimiento observado en los híbridos 
(Fig. 3.4A) podría ser positivamente seleccionada aumentando las posibilidades de introgresión 
de alelos del cultivo en poblaciones silvestres. Además, la mayor tolerancia al EC de los 
híbridos podría facilitar la expansión del girasol silvestre en áreas más calurosas. Por lo tanto, 
previendo ambientes más calurosos y erráticos debido al cambio climático, se deben considerar 
los efectos de las temperaturas extremas y las diferencias en tolerancia a las mismas entre 
taxones para mejorar la predicción del riesgo de flujo génico cultivo-silvestre con sus 




Efecto del estrés por calor sobre caracteres reproductivos en girasol 




Existe un consenso general en las predicciones climáticas acerca de un incremento, no solo en 
las temperaturas medias sino también en la variabilidad climática en los próximos 50-100 años 
(Battisti y Naylor 2009; Gornall et al. 2010; IPCC 2014). Esto producirá un aumento en la 
frecuencia y severidad del estrés por calor (EC) en la mayoría de las regiones agrícolas. El EC 
afecta el rendimiento de los cultivos de manera directa, p. ej., exponiendo etapas claves del 
crecimiento a temperaturas supra-óptimas, e indirecta, p. ej., incrementando la probabilidad de 
ocurrencia de déficit hídrico por el aumento en la evapotranspiración e incrementando la 
agresividad de las malezas, plagas y enfermedades (Fuhrer 2003; Debaeke et al. 2017). Por el 
contrario, el aumento en las concentraciones de CO2, la expansión del área agrícola hacia 
latitudes más altas y el incremento en la duración de la estación de crecimiento podrían atenuar 
tales efectos negativos (Ainsworth y Long, 2005; Lobell et al. 2015; Debaeke et al. 2017). 
Aunque el EC afecta a los cultivos durante la fase vegetativa disminuyendo las tasas 
fotosintéticas, aumentando la evapotranspiración y acelerando las tasas de desarrollo, los 
cultivos son particularmente sensibles al EC durante las fases reproductivas (Wahid et al. 2007; 
Jha et al. 2014; Prasad et al. 2017).  
Entre las fases reproductivas, la floración es la etapa más sensible a breves períodos de EC 
(Hatfield y Prueger 2015; Prasad et al. 2017). Se ha observado que la viabilidad del polen es 
especialmente sensible al EC, siendo los tejidos femeninos menos sensibles (Hatfield y Prueger 
2015; Driedonks et al. 2016; Mesihovic et al. 2016). En varias especies cultivadas se reportaron 
reducciones en el número de frutos debido a una menor viabilidad del polen, incluyendo 
legumbres, cereales de invierno y verano y oleaginosas (Barnabás et al. 2008; Rattalino Edreira 
et al. 2011; Devasirvatham et al. 2012; Jha et al. 2014; Kalyar et al. 2014; van der Merwe et al. 
2015). Por otro lado, el efecto de temperaturas supra-óptimas sobre los rendimientos es bien 
capturado en los modelos de simulación de cultivos utilizados para evaluar el impacto del 
calentamiento global (Gourdji et al. 2013). Sin embargo, el efecto de breves períodos de EC ha 
sido menos explorado y usualmente no está bien cuantificado en los modelos actuales, 
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subestimando así las pérdidas futuras en los rendimientos debido al cambio climático (Gourdji 
et al. 2013; Lobell et al. 2015).       
La adaptación de los cultivos al estrés por calor debería combinar prácticas de manejo como 
cambios en la fecha de siembra y ajustes en la fenología con mayor tolerancia genética al estrés 
de los nuevos cultivares. Tanto en especies modelos como cultivadas, varios genes involucrados 
en la respuesta al EC han sido descubiertos (Hu et al. 2009; Yeh et al. 2012, Barah et al. 2013) 
mejorando la comprensión de las bases genéticas de la tolerancia al EC. Sin embargo, la 
mayoría de los estudios fueron realizados en fases vegetativas tempranas (Yeh et al. 2012) y por 
lo tanto deben ser validados en fases reproductivas. En este sentido, la falta de técnicas a campo 
para la evaluación fenotípica surge como el principal cuello de botella en el mejoramiento 
genético del EC (Jha et al. 2014).  
Debido a la selección y a la deriva génica durante la domesticación y el mejoramiento moderno, 
los cultivares sufrieron una reducción en la variabilidad genética, lo cual atenta contra futuras 
ganancias genéticas en la tolerancia a estrés (Hajjar y Hodgkin 2007; Dempewolf et al. 2014). 
Los parientes silvestres de los cultivos constituyen la principal reserva de variabilidad genética 
para el mejoramiento (Guarino y Lobell 2011; Warschefsky et al. 2014; Zhang et al. 2017). 
Estos han sido utilizados para aumentar exitosamente la tolerancia a estreses bióticos y tienen 
potencial para mejorar la tolerancia a estreses abióticos de los nuevos cultivares (Hajjar y 
Hodgkin 2007; Warschefsky et al. 2014). Además de la mayor variabilidad genética, los 
parientes silvestres poseen adaptación local al estrés, es decir, fueron seleccionados en 
ambientes con un determinado estrés por cientos de años. Se ha reportado evidencia de 
adaptación local al estrés, principalmente en especies modelo pero también en parientes 
silvestres (Baruah et al. 2009; Zuther et al. 2012; Barah et al. 2013; Kang et al. 2013; Wolfe y 
Tonsor 2014;). 
En girasol, investigaciones previas demostraron que breves períodos de EC durante el llenado 
de frutos tiene un impacto negativo en la mayoría de los componentes de rendimiento como son 
el número y peso de los frutos, el rendimiento en aceite y la composición de ácidos grasos 
(Rondanini et al. 2003; van der Merwe et al. 2015). Sin embargo, el efecto de breves períodos 
de EC durante la floración, que representa el período crítico para la determinación del 
rendimiento (Andrade 1995; Andrade et al. 2005), no ha sido explorado. Moriondo et al. (2011) 
evaluaron la incidencia en el rendimiento de breves períodos de EC utilizando dos modelos 
climáticos futuros (ambos de calentamiento global pero incluyendo o no breves episodios de EC 
durante la floración). La inclusión de breves períodos de EC durante la floración incrementó las 
pérdidas de rendimiento estimadas desde un 13% hasta un 34% y la probabilidad de ocurrencia 
de bajos rendimientos desde un 7% hasta un 23%, remarcando la fuerte incidencia sobre el 
rendimiento de breves períodos de EC en el período crítico.    
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Recientemente, un estudio detallado de la distribución de 36 taxones emparentados del género 
Helianthus (Kantar et al. 2015) identificó poblaciones adaptadas a ambientes extremos, las 
cuales probablemente tienen caracteres útiles para el mejoramiento del girasol cultivado. Aún 
más importante para el mejoramiento es que el pool génico primario (H. annuus silvestre) se 
encuentra en estos ambientes extremos, indicando que este probablemente tiene caracteres y 
alelos útiles para el mejoramiento de la tolerancia a estrés abiótico en el girasol cultivado 
(Kantar et al. 2015). Sin embargo, el girasol silvestre posee varias estrategias de adaptación al 
estrés, las cuales no son útiles para el mejoramiento, p. ej., incremento en la dormición de los 
frutos, mayor ramificación y producción de pequeños capítulos (Whitney et al. 2010). Por lo 
tanto, la tolerancia al EC de las poblaciones silvestres debe ser evaluada junto los materiales 
cultivados usando técnicas comunes de fenotipado.   
Los objetivos de este capítulo fueron: 1) Desarrollar una técnica de alto rendimiento para la 
evaluación de la tolerancia al EC durante la floración (R5) en condiciones de campo; 2) 
Explorar la variabilidad genética en la tolerancia al EC en materiales silvestres y cultivados y 3) 
Evaluar la existencia de adaptación local al EC dentro del germoplasma silvestre. 
 
MATERIALES Y MÉTODOS 
Germoplasma 
El girasol cultivado estuvo representado por tres cultivares comerciales (HS03, VDH487 y 
PAR1000) evaluados dos años (2015/16 y 2016/17). El girasol silvestre estuvo representado por 
11 poblaciones en el año 1 (2015/16): seis nativas (AR, IL, IN, ND, NM y TX) y cinco 
invasoras (BRW, DIA y LMA de Argentina y SAU y WAU de Australia). En el año 2 (2016/17) 
el girasol silvestre estuvo representado por 12 poblaciones nativas (AK, CA, CO, IN, IO, MI, 
ND, MO, OH, OK, SA y TX) y ocho poblaciones invasoras (AAL, BRW, DIA, LMA y RCU de 
Argentina y EAU, SAU y WAU de Australia). La Tabla 4.1 provee información de cada 
población utilizada en este capítulo. Los cultivares fueron provistos por los semilleros de 
Argentina. Las poblaciones silvestres de Argentina fueron colectadas por el grupo de trabajo, en 
la región central del país (Cantamutto et al. 2010a), mientras que las poblaciones invasoras de 
Australia y las poblaciones nativas fueron provistas por USDA.  
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Tabla 4.1. Poblaciones silvestres utilizadas en el presente capítulo y su ubicación. El 
superíndice indica el año del experimento en el cual la población fue incluida. Se detallan la 
ciudad más cercana (Argentina) o el estado (Australia, Canadá y Estados Unidos) del que 
proviene cada población y el número de registro. Se indica el número de identificación de las 
poblaciones colectadas en la región central de Argentina, depositadas en el Banco de 
Germoplasma de Girasol del INTA y de las poblaciones no-nativas Australianas y nativas 
provistas por el USDA. *Población agrestal colectada en un lote de maíz.  
 
Población Estado/ciudad ID/USDA PI Rango Latitud Longitud Altitud  
SA1,2 SASKATCHEWAN 592321 Nativo 49,4 -104,3 671 
MO1,2 MONTANA 531035 Nativo 46,6 -108,5 1058 
ND1,2 DAKOTA DEL NORTE 586888 Nativo 46,0 -98,4 428 
IO2 IOWA 613779 Nativo 41,7 -96,0 305 
IL1 ILLINOIS 435540 Nativo 41,5 -88,1 178 
MI2 MISURI 613789 Nativo 40,0 -95,3 291 
OH2 OHIO 649853 Nativo 39,2 -84,5 213 
CO2 COLORADO 468621 Nativo 39,1 -108,6 1405 
CA2 CALIFORNIA 413131 Nativo 38,7 -121,8 17 
IN1,2 INDIANA 468633 Nativo 38,5 -87,3 144 
BRW1,2 BARROW * No-nativo -38,2 -60,1 161 
AAL2 ADOLFO ALSINA 839 No-nativo -37,2 -62,6 134 
AK2 ARKANSAS 613727 Nativo 36,4 -93,7 433 
OK2 OKLAHOMA 468483 Nativo 35,3 -99,6 561 
LMA1,2 LAS MALVINAS 835 No-nativo -34,5 -68,2 611 
SAU1,2 AUSTRALIA MERIDIONAL 653586 No-nativo -34,2 140,6 37 
WAU1,2 AUSTRALIA OCCIDENTAL 664685 No-nativo -33,8 121,9 20 
NM1 NUEVA MEXICO 468470 Nativo 33,3 -104,5 1096 
RCU2 RIO CUARTO 832 No-nativo -33,1 -64,2 389 
AR1,2 ARIZONA 613731 Nativo 32,7 -114,6 39 
DIA1,2 DIAMANTE 834 No-nativo -32,0 -60,4 86 
TX1,2 TEXAS 613728 Nativo 27,4 -97,8 13 





Los experimentos fueron conducidos en jardín común en el Departamento de Agronomía, 
Universidad Nacional del Sur. Tres repeticiones de los cultivares se asignaron aleatoriamente en 
tres bloques. Debido a la baja disponibilidad de frutos de la mayoría de las poblaciones 
silvestres fue utilizada, solo una parcela (repetición) por población silvestre y éstas fueron 
aleatoriamente asignadas en uno de los tres bloques. Por lo tanto, el experimento consistió en 20 
parceles el año 1 (nueve del cultivo-3 cultivares por 3 repeticiones- y 11 para cada una de las 
poblaciones silvestres) y 29 parcelas en el año 2 (nueve del cultivo y 20 de poblaciones 
silvestres). Los tratamientos control y EC fueron aplicados sobre plantas elegidas al azar dentro 
de cada una de las parcelas. Para evaluar si las poblaciones silvestres podían tener un sesgo 
debido a su posición en el jardín común, se utilizó el rendimiento de los materiales cultivados en 
condiciones control para evaluar el efecto bloque. Como no se encontró efecto bloque, cada 
planta (silvestre o cultivada) fue utilizada como repetición, con bajo riesgo de efecto de pseudo-
repetición. Cada parcela consistió en tres surcos de 2m de largo y plantas espaciadas a 1m y 
0,3m (entre y dentro del surco, respectivamente) logrando una población de 3,3 plantas m-2. La 
dormición de los frutos silvestres fue removida por estratificación, incubando los frutos en una 
cámara de crecimiento a 5°C durante una semana (ISTA 2004). Frutos pregerminados de las 
poblaciones silvestres fueron sembrados en bandejas plásticas de 200 celdas de 28x54cm (50cc 
por celda) y mantenida en invernadero por 30 días a 20-25°C. Los cultivares fueron sembrados 
manualmente en el jardín común y en V4-V6 (Schneiter y Miller 1981) se ajustó la densidad a 
3,3 plantas por m-2 mediante raleo manual. La siembra se realizó el 23 y el 14 de noviembre 
para los años 1 y 2, respectivamente. Los experimentos fueron regados por goteo y fertilizados 
con 80kg ha-1 de fosfato diamónico antes de la siembra y 100kg ha-1 de urea en V4-V6 para 
lograr un crecimiento óptimo. Los datos fueron colectados de 220 y 230 capítulos (individuos 
en girasol cultivado) en los años 1 y 2, respectivamente.  
Descripción del tratamiento 
El EC durante la floración fue impuesto tapando capítulos (solo capítulos secundarios en plantas 
silvestres) con bolsas de papel negras (6x19cm y 12x43cm, para los capítulos silvestres y del 
cultivo, respectivamente). Esto incrementó la temperatura del aire alrededor del capítulo por una 
mayor absorción de la radiación. Bolsas blancas y negras fueron utilizadas para los tratamientos 
control y EC, respectivamente (Fig. 4.1A). Los tratamientos fueron aplicados sobre plantas 
elegidas de manera aleatoria dentro de cada una de las parcelas (Fig. 4.1A y B). Los capítulos 
fueron cubiertos en la etapa R4 (cuando la inflorescencia comienza a abrirse y las flores 
liguladas son visibles; Fig. 4.1B) durante siete días consecutivos para cubrir el período R5 
completo (Schneiter y Miller 1981). Los tratamientos control y EC fueron impuestos 
simultáneamente para evitar diferencias en las condiciones ambientales durante el llenado, no 
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atribuibes al tratamiento. En el caso de los materiales cultivados, la sincronización de la 
fenología facilitó la aplicación de los tratamientos el mismo día mientras que en las poblaciones 
silvestres, debido a la floración escalonada, los tratamientos se aplicaron durante dos a tres 
semanas (ver resultados). Para evitar diferencias en las condiciones ambientales no impuestas 
por el tratamiento, cada vez que se cubrieron los capítulos se usó el mismo número de sobres 
blancos y negros dentro de cada biotipo. El momento y la duración del estrés fueron elegidos de 
acuerdo con el período crítico para la determinación del rendimiento en girasol (floracíon; de R5 
a R6; Andrade 1995) y al número mínimo de días con EC considerado como ola de calor (De 
Boeck et al. 2010). Por lo tanto, el EC se aplicó durante la floración, momento en que se 
definen el diámetro del capítulo, el número de frutos y su peso potencial.  
 
 
Figura 4.1. A: Bolsas de papel utilizadas para los tratamientos control y estrés por calor (EC). B: 
Los capítulos fueron cubiertos en R4 con bolsas blancas y negras para los tratamientos control y 
EC, respectivamente. A los 7 días de iniciados los tratamientos, los sobres negros fueron 




Debido a la autoincompatibilidad, los capítulos de las plantas silvestres fueron polinizados 
manualmente con plantas hermanas del mismo tratamiento (control y EC) para asegurar que los 
tejidos masculinos y femeninos estuvieran bajo la misma condición. Para asegurar la 
polinización de todas las flores, los capítulos fueron polinizados a los tres, cinco y siete días de 
iniciado el tratamiento. Después de los siete días, las bolsas negras fueron reemplazadas por 
bolsas blancas del mismo tamaño hasta la cosecha. Para medir el grado del EC, se registró la 
temperatura de las bolsas control y EC, usando un termómetro infrarrojo de mano (Scout 1, 
INF155), en momentos aleatorios durante el día. Se registraron 36 y 39 pares de lecturas 
(control y EC) en los años 1 y 2, respectivamente. Cada lectura fue el promedio de dos lecturas 
en ambas caras de la bolsa de papel. Además, se registraron la temperatura y humedad relativa 
del aire dentro de las bolsas usando un termo-higrómetro de mano (TA298) en distintos 
momentos durante el día. Dieciocho lecturas fueron registradas simultáneamente en los 
tratamientos control y EC durante nueve días. La cosecha de los capítulos se realizó en R9 
(Schneiter y Miller, 1981) en los materiales cultivados y cuando la ramificación que sostiene el 
capítulo se tornó color marrón en los biotipos silvestres. Todos los caracteres reproductivos: 
número y peso de los frutos, diámetro y rendimiento del capítulo fueron registrados después de 
la cosecha sobre capítulos secados a temperatura ambiente durante un mes. El diámetro del 
capítulo (cm) fue el promedio de dos medidas opuestas, el peso de los frutos (mg) fue el peso de 
50 frutos en cada capítulo, el rendimiento fue el peso total de los frutos por capítulo (mg 
capítulo-1) y el número de frutos fue estimado como el cociente entre rendimiento y peso 
individual de los frutos. Cuando el número de frutos fue inferior a 50, los frutos fueron contados 
y el peso estimado como la relación entre el rendimiento y el número de frutos. Además, cuando 
el número de frutos fue inferior a 10, el peso de los frutos estimados no fue incluido en los 
análisis. Solo se consideraron los frutos llenos. 
Análisis estadístico 
Para el análisis de la varianza se utilizaron modelos mixtos lineales generalizados (GLMM) 
mediante PROC GLIMMIX (SAS University edition; SAS Institute Inc., Cary, NC). Los 
GLMM fueron elegidos debido a que son la herramienta recomendada para analizar datos sin 
distribución normal y con efectos aleatorios (Bolker et al. 2009). Debido a la distribución 
natural no-normal de las proporciones, todos los modelos fueron ajustados usando la 
distribución Beta en lugar de la normal (Bolker et al. 2009; Montesinos-Navarro et al. 2012). La 
significancia de los efectos fijos fue evaluada usando la estimación pseudo verosimilitud Quasi-
Newton y reportada con sus valores F y P. Por otro lado, la significancia de los efectos 
aleatorios fue evaluada removiendo de a uno cada factor aleatorio y comparando la pseudo 
verosimilitud del residual con test χ2 (Bolker et al. 2009; Montesinos-Navarro et al. 2012) 
usando la opción COVTEST GLM (SAS University edition; SAS Institute Inc., Cary, NC). 
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Todos los datos fueron transformados con la raíz cuadrada para mejorar la homocedasticidad. 
Todas las medias en el texto son reportadas con su error estándar.     
Efecto del EC sobre el rendimiento y sus componentes: Se realizó un GLMM para cada carácter. 
Los efectos del año (1 y 2), el tratamiento (control y EC) y grupo (cultivado, nativo, no-nativo) 
junto con las interacciones fueron considerados fijos. El efecto del biotipo anidado dentro del 
grupo fue considerado aleatorio. Debido a que cada planta representó una repetición, no fue 
posible cuantificar el efecto repetición ni sus interacciones. El porcentaje de la varianza 
explicada por cada efecto fue calculado usando el valor F de cada efecto. 
Tolerancia al EC en los germoplasmas silvestre y cultivado: Debido a las grandes diferencias 
en los cuatro caracteres reproductivos asociadas a la domesticación (Tabla 4.2), se estandarizó 
la respuesta al EC como el cociente entre el valor bajo EC de cada repetición y el valor medio 
del biotipo en condiciones de control. Para obtener el valor medio del tratamiento control de 
cada biotipo, se realizaron dos GLMM, una para el grupo cultivado y el otro para el grupo 
silvestre (nativas e invasoras) incluyendo solo los datos del tratamiento control. Los efectos año, 
biotipo e interacción biotipo por año fueron considerados fijos. Si los efectos año e interacción 
biotipo por año no fuesen significativos (P>0,05), se utilizaría un único valor medio como 
control. Si el efecto del año y/o su interacción con el biotipo fuesen significativo/s, entonces un 
valor medio del control sería calculado para cada biotipo y año. Por lo tanto, la tolerancia al EC 
varió comúnmente entre 0 (sin frutos cuajados por el EC) y 1 (sin efecto del EC). En el GLMM, 
los efectos año, tipo e interacción año por tipo fueron considerados fijos. Cuando la interacción 
año por tipo fue significativa, se realizaron cuatro contrastes ortogonales, contrastando cultivo 




Tabla 4.2. Media ± error estándar para los cuatro caracteres reproductivos (DC, PF, NF y 
REND) en cada uno de lo tres grupos (Cultivados, Nativos e Invasores), en condiciones control 
y de EC y en los Años 1 y 2. n: número de muestras usadas para cada estimación. DC: diámetro 
del capítulo (cm); PF: peso de los frutos (mg fruto-1); NF: número de frutos (número capítulo-1) 
y REND: rendimiento del capítulo (mg).   
 
Año Grupo Carácter n Control n Estrés por calor 
       
1 Cultivado DC 19 17,7±0,7 25 15,0±0,7 
1 Cultivado PF 19 82,4±4,2 25 93,2±4,2 
1 Cultivado NF 19 1125,7±73,1 25 130,5±39,0 
1 Cultivado REND 19 93553,9±8217,9 25 12467,9±3748,9 
1 Invasores DC 43 4,2±0,2 45 3,9±0,2 
1 Invasores PF 43 17,6±1,3 45 21,1±1,7 
1 Invasores NF 43 151,1±19,5 45 97,6±17,9 
1 Invasores REND 43 2852,3±2,7 45 1443,9±341,6 
1 Nativos DC 69 3,1±0,2 47 3,0±0,3 
1 Nativos PF 69 11,5±1,5 47 20,6±2,4 
1 Nativos NF 69 132,5±14,1 47 84,7±19,6 
1 Nativos REND 69 1394,2±204,8 47 1046,6±264,2 
2 Cultivado DC 20 16,3±0,6 22 13,4±0,7 
2 Cultivado PF 20 67,7±3,8 22 88,9±19,6 
2 Cultivado NF 20 1049,9±72,5 22 519,2±60,4 
2 Cultivado REND 20 69834±5439,6 22 33129,1±4177,4 
2 Invasores DC 38 4,6±0,2 43 3,9±0,2 
2 Invasores PF 38 15,0±1,0 43 15,8±01,1 
2 Invasores NF 38 252,9±19,1 43 121,7±16,8 
2 Invasores REND 38 3951,3±482,4 43 1894,2±275,3 
2 Nativos DC 62 3,4±0,1 64 2,9±0,1 
2 Nativos PF 62 10,2±0,7 64 9,7±0,7 
2 Nativos NF 62 133,4±10,2 64 59,0±7,2 
2 Nativos REND 62 1398,3±175,3 64 580,0±88,0 
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Datos climáticos y PCA de las variables climáticas: Se obtuvieron 19 variables climáticas 
biológicamente relevantes de la base de datos BIOCLIM (Hijmans et al. 2005) para cada una de 
las 23 poblaciones geo-referenciadas incluidas en este capítulo. Además, a partir de estas se 
calcularon y agregaron cuatro variables relacionadas a la temperatura (temperaturas medias y 
máximas durante la primavera y el verano) y dos relacionadas a las precipitaciones (cantidad de 
precipitaciones durante la primavera y el verano) para reflejar mejor las condiciones climáticas 
durante la estación de crecimiento del girasol. Debido a la alta correlación entre variables, se 
realizaron correlaciones múltiples y, para todas aquellas comparaciones con r>0,90, una 
variable del par fue removida del análisis. Esto se realizó para evitar la redundancia en los 
análisis y para facilitar la interpretación de los resultados. A partir de esta remoción, 13 
variables BIOCLIM representaron los datos climáticos de entrada para el análisis de 
componentes principales (PCA) (Tabla 4.3). El PCA se utilizó para producir PCs que expliquen 
la variación multivariada en las variables ambientales. Para separar los efectos de las 
temperaturas y las precipitaciones, se realizaron dos PCAs, uno con siete variables relacionadas 
a la temperatura y el otro con seis variables asociadas a las precipitaciones (Tabla 4.3).   
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Tabla 4.3. Variables BIOCLIM utilizadas en los análisis de componentes principales (PCA). 
Las variables para cada una de las poblaciones fueron obtenidas usando el software DIVA-GIS 




BIO1 Temperatura media anual 
BIO2 Temperatura máxima del mes más caluros 
BIO3 Temperatura mínima del mes más frío 
BIO4 Temperatura media durante la primavera 
BIO5 Temperatura media durante el vernano 
BIO6 Temperatura máxima durante la primavera 
BIO7 Temperatura máxima durante el verano 
BIOCLIM agua 
BIO8 Precipitación anual 
BIO9 Precipitación del mes más húmedo 
BIO10 Precipitación del mes más seco 
BIO11 Estacionalidad de la precipitación (CV)  
BIO12 Precipitación durante la primavera 





Adaptación local dentro del germoplasma silvestre: Para evaluar la presencia de adaptación 
local, se compararon dos modelos, el modelo nulo (sin covariables) y el modelo completo (con 
los PCs ambientales como covariables). Los efectos año, tipo e interacción año por tipo fueron 
considerados fijos tanto en el modelo nulo como el completo. Se evaluó la significancia del PC1 
y PC2 de cada uno de los dos PCA pero solo los PCs con efecto significativo permanecieron en 
el modelo. Si las diferencias en la tolerancia al EC observadas en modelo nulo se reducen o 
desaparecen en el modelo completo, tales diferencias pueden ser atribuidas a diferencias en el 
ambiente local de cada población (Colautti et al. 2009). En este caso, una correlación entre la 
respuesta al EC y el PC significativo determinará la fuerza y dirección del cline. Además, si el 
efecto del PC ambiental es significativo pero las diferencias entre nativos y no-nativos persisten, 
esto indica que, aunque existe un cline en la tolerancia al EC (efecto PC significativo) las 
diferencias entre tipos se deben a factores no incluidos en el PCA. 
 
RESULTADOS 
Condiciones ambientales durante la estación de crecimiento 
Las parcelas de los materiales cultivados alcanzaron la etapa de floración (R5) alrededor del 25 
de enero (año 1) y 19 de enero (año 2). Para estas fechas, todos los capítulos de ambos 
tratamientos, control y EC, habían sido tapados con bolsas de papel blancas y negras, 
respectivamente. Por lo tanto, las condiciones ambientales para el grupo cultivo durante 
floración fueron los valores medios de las variables climáticas de los siete días posteriores a esa 
fecha (Tabla 4.4). Por otro lado, la floración típicamente escalonada del grupo silvestre 
comenzó el 14 de diciembre en el año 1 y el 22 de diciembre en el año 2 y se extendió hasta el 
17 y 8 de febrero en las poblaciones más precoces, en los años 1 y 2, respectivamente. Sin 
embargo, los tratamientos fueron aplicados desde el 14 de enero hasta el 9 de febrero (año 1) y 
desde el 25 de enero hasta el 27 de febrero (año 2), por lo tanto las condiciones ambientales para 
el grupo silvestre durante floración fueron los valores medios de este período (Tabla 4.4).  
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Tabla 4.4. Media y error estándar de las variables ambientales registradas para la estación 
completa de crecimiento y la etapa de floración. Los valores en negrita indican diferencias 
estadísticamente significativas (P<0,05) entre años usando una prueba t. Las temperaturas media 
y máxima del tratamiento de EC fueron obtenidas sumando 9,4°C a los valores del control. Los 
datos climáticos diarios fueron obtenidos del Aeródromo de Bahía Blanca (S 38°44´48´´; W 
62°9´36´´). 
 
              Año 
Variable 1 2 
Estación de crecimiento   
N (número de datos) 160 137 
Temperatura media (°C) 20,4±0,3 22,3±0,3 
Temperatura máxima (°C) 29,2±0,3 31,3±0,4 
Humedad relativa (%) 60,6±0,9 52,4±1,4 
Precipitaciones acumuladas (mm) 297,2 323,8 
Floración   
N (número de datos) 27 34 
Temperatura media (°C) 22,7±0,6 23,8±0,6 
Temperatura máxima (°C) 31,2±0,7 33,2±0,7 
Temperatura media (EC, °C) 32,1 33,2 
Temperatura máxima (EC, °C) 40,6 42,6 
Humedad relativa (%) 63,5±2,4 56,0±2,6 




La temperatura media durante la floración fue similar para los grupos silvestre y cultivado, tanto 
en el año 1 (22,7±0,5°C y 20,6±0,8°C, respectivamente; t=-1,63, P=0,1122) como en el año 2 
(24,0±0,6°C y 24,1±1,7°C, respectivamente; t=0,07, P=0,9466), sin embargo la temperatura 
máxima media durante la floración fue mayor para el grupo silvestre en el año 1 (31,2±0,7°C y 
28,0±1,1°C, respectivamente; t=-2,28, P=0,0147) y menor (aunque estadísticamente no 
significativa) en el año 2 (32,4±0,7°C y 34,6±1,8°C, respectivamente; t=1,33, P=0,0963). 
Durante el ciclo completo y el período de floración, el año 2 fue más caluroso y seco que el año 
1 (Tabla 4.3). Sin embargo, la temperatura registrada por el termómetro infrarrojo manual 
(medida en momentos aleatorios durante el día) fue significativamente superior en el año 1 que 
en el año 2, tanto para el control (30,7±0,6°C vs. 25,5±1,0°C; t=4,11, P=0,0001) como para el 
EC (40,0±0,9°C vs. 35,0±1,2°C; t=2,72, P=0,0084). A pesar de esto, el incremento de 
temperatura del tratamiento de EC respecto al control no varió entre años (9,3±0,6°C y 
9,5±0,8°C para los años 1 y 2, respectivamente; t=-0,96; P=0,3406), por esto las diferencias 
entre tratamientos fueron combinadas (75 valores) y la temperatura del tratamiento de EC fue 
estimada sumando 9,4°C a la temperatura registrada. Además, la HR durante el día fue menor 
en el tratamiento de EC respecto al control (24,4±2,1% y 29,2±2,9%, respectivamente) aunque 
tales diferencias no fueron significativas (t=1,34; P=0,1907). Es importante destacar que las 
mediciones de HR fueron registradas durante el día. El valor medio de HR durante el 
tratamiento fue 54,7±3,5% y mostró una correlación significativa con los valores medidos en el 
control y EC (n=9, P=0,0476, r 0,67 y n=9, P=0,0304, r=0,71, respectivamente).  
Efecto del estrés por calor sobre el rendimiento y sus componentes 
Cuando se analizaron los datos no estandarizados, el EC redujo significativamente el diámetro 
del capítulo (DC), número de frutos (NF) y rendimiento del capítulo (REND) (F=77,4, 
P<0,0001; F=312,6, P<0,0001; F=464,3; P<0,0001, respectivamente) y aumentó el peso de los 
frutos (PF) (F=7,24, P=0,0076). A pesar de las grandes diferencias entre grupos para las cuatro 
variables reproductivas (Tabla 4.2), el efecto tratamiento explicó la mayor parte de las 
diferencias observadas en el NF y REND (64% y 50% del total de la variación, 
respectivamente). El efecto grupo explicó la mayor parte de la variación observada en el PF 
(~80%) mientras que la combinación de los efectos grupo y tratamiento explicaron la mayor 
parte de la variación en el DC (41% y 49,7%, respectivamente). Además, se observó efecto 
significativo de la interacción Grupo por Tratamiento en el DC, NF y REND (F=6,74, 
P=0,0013; F=66,07, P<0,0001; F=174,4, P<0,0001, respectivamente) lo que sugiere una 
respuesta diferencial al EC entre grupos. Además, se observó interacción año*tratamiento y 
año*tratamiento*grupo en NF (F=18,5, P<0,0001; F=21,6, P<0,0001, respectivamente) y 
REND (F=64,0, P<0,0001; F=40,1, P<0,0001, respectivamente) indicando que las reducciones 
en estos caracteres causadas por el EC variaron entre años y además esta variación fue diferente 
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para los dos grupos. Por otro lado, no se observaron intereacciones año*tratamiento ni 
año*tratamiento*grupo en el PF (F=0,6, P=0,4324; F=2,5, P=0,0794, respectivamente) ni en DC 
(F=0,1, P=0,7744; F=0,2, P=0,8257, respectivamente).  
Tolerancia al EC en el germoplasma silvestre y cultivado 
Cuando se analizaron los caracteres estandarizados (EC/control), se observaron efectos 
significativos año, grupo y año*grupo para NF (F=6,37, P=0,0124; F=5,1, P=0,0070; y F=7,1, 
P=0,0010, respectivamente) y REND (F=15,6, P=0,0001; F=4,4, P=0,0133; y F=3,3, P<0,0383, 
respectivamente). No se encontraron efectos signficativos para el PF ni DC (todos los P>0,1), 
indicando una respuesta al EC similar entre silvestre y cultivado. En el año 1, se observó una 
mayor tolerancia en el grupo silvestre respecto del cultivado para el NF (0,47±0,06 vs. 
0,15±0,04, respectivamente) y REND (0,34±0,05 vs. 0,15±0,05, respectivamente). La mayor 
parte de las diferencias fueron explicadas por la diferencia entre los grupos cultivo e invasores, 
siendo intermedio el grupo nativos (Fig. 4.2). En el año 2, se observó un comportamiento muy 
superior del cultivo respecto del año 1 tanto para NF como REND (Fig. 4.2). Al igual que en el 
año 1, el grupo invasor mostró una mayor tolerancia que los grupos cultivo y nativo pero solo se 
observaron diferencias significativas entre los grupos silvestres y entre el cultivo y nativo para 




Figura 4.2. Número de frutos (A y B) y rendimiento (C y D) relativos (estrés respecto al control) 
en los grupos cultivados, nativos e invasores para los años 1 (A y C) y 2 (B y D). Las barras 
representan los valores medios de cada grupo. Las barras de error estándar indican variabilidad 
dentro de cada grupo. Dentro de cada año y variable, los grupos fueron comparados usando tres 
contrastes ortogonales. Los contrastes significativos se muestran en negrita. 
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PCA de las variables climáticas 
El PCA de las variables relacionadas con la temperatura dio como resultado dos variables 
compuestas designadas PC1temp y PC2temp, las cuales capturaron 79,8% y 17,5% del total de 
la variación, respectivamente (Fig. 4.3A). El PCA de las variables relacionadas con las 
precipitaciones dio como resultado dos variables compuestas designadas PC1agua y PC2agua, 
las cuales capturaron 74,4% y 18,8% del total de la variación, respectivamente (Fig. 4.3B). El 
PC1temp estuvo representado por valores positivos de todas las variables relacionadas con la 
temperatura (Tabla 4.2) con coeficientes desde 0,31 a 0,41 (Tabla 4.4), es decir, cuanto más 
grandes los valores de PC1temp, más caluroso el ambiente.  El PC2temp estuvo representado 
por valores positivos de BIO2, BIO5 y BIO7, asociados con la temperatura máxima del mes 
más caluroso y las temperaturas media y máxima del verano (Tabla 4.4). El PC1agua estuvo 
representado por valores positivos de todas las variables asociadas a la cantidad de 
precipitaciones (Tabla 4.2) con coeficientes desde 0,41 a 0,47 (Tabla 4.4) mientras que el 
PC2agua estuvo principalmente representado por la estacionalidad de las precipitaciones 
(BIO11, coeficiente de 0,76; Tabla 4.2). Por lo tanto, a mayores valores de PC1agua, mayor 
disponibilidad de agua en el ambiente y cuanto mayor el PC2agua, mayor la estacionalidad de 





Figura 4.3. Variabilidad climática de los ambientes locales de poblaciones nativas y no-nativas 
de girasol. Ambos ejes representan el primero y el segundo eje resultante del PCA de las siete 





Figura 4.4 Número de frutos (A) y rendimiento (B) relativos en los grupos nativos y no-nativos. 
Cada punto corresponde al valor medio de tolerancia al EC dentro de cada año. Se incluyeron 
los datos de ambos años. La línea horizontal mayor representa el valor medio del Grupo. Las 
barras representan el desvío estándar. Los valores F y P son del efecto Grupo en el modelo nulo 
(GLMM sin covariables ambientales). 
106 
 
La comparación entre girasoles nativos e invasores revela adaptación al estrés por calor  
Los grupos nativos e invasores fueron comparados para los dos caracteres con efecto grupo 
significativo (NF y REND). En el modelo nulo, no se encontraron efectos significativos del año 
ni interacción año*grupo para NF ni REND (Tabla 4.5). El grupo invasor mostró una mayor 
tolerancia al EC que el Nativo tanto para NF como para REND (Fig. 4.4). En el modelo 
completo, el PC1agua fue el único PC significativo tanto para NF como para REND (Tabla 4.5) 
y las diferencias entre nativos e invasores fueron mayores (Tabla 4.5). Por lo tanto, a mayor 
cantidad de precipitaciones en el ambiente local de la población, mayor la tolerancia a EC, tanto 
para NF como REND (Fig. 4.5). Además, la mayor tolerancia al EC del grupo invasores (aún 
después de controlar por PCagua) sugiere que otros factores además del cline ambiental están 





Figura 4.5. Relación entre el PC1agua y el número de frutos (A) y rendimiento (B) relativos. El 
PC1agua representa el primer eje del PCA de las seis variables asociadas a las precipitaciones 
(Tabla 4.2). Cada punto es el valor medio de una población dentro de cada año. Los puntos 
rojos y azules representan a las poblaciones nativas e invasoras, respectivamente. Se muestran 






Tabla 4.5. Análisis de la varianza y covarianza para el número de frutos y el rendimiento, con y sin los PCs de las variables ambientales como covariables 
(modelo nulo y completo, respectivamente). Análisis de covarianza previos, incluyendo los cuatro PCs de las variables ambientales (PC1temp y PC2temp; 
PC1agua y PC2agua) fueron realizados y solo se incluyó el PC con efecto significativo (PC1agua en ambos casos). Efectos significativos (P<0,05) en negrita. 
G.l: grados de libertad; den g.l: denominador de los grados de libertad.  
 
  Modelo simple Modelo completo 
Carácter Efecto fijo g.l.  den g.l.     F         P g.l. den g.l.          F            P 
          
Número de frutos 
Año 1 165 0,08 0,7779 1 164 0,17 0,6848 
Rango 1 165 5,47 0,0206 1 164 7,02 0,0088 
Año*Rango 1 165 0,28 0,5949 1 164 0,10 0,7508 
PC1agua     1 164 14,14 0,0002 
Rendimiento 
Año 1 192 3,46 0,0645 1 191 1,90 0,1701 
Rango 1 192 7,33 0,0074 1 191 9,75 0,0021 
Año*Rango 1 192 0.69 0,4080 1 191 0,33 0,5657 







Figura 4.6. Rendimiento relativo de cada uno de los biotipos utilizados en el presente capítulo 
en los años 1 (A) y 2 (B). Las barras representan el valor medio del biotipo dentro de cada año. 
Las barras de error estándar indican variabilidad dentro de cada biotipo. La población MO en el 




Mayores valores de los carateres reproductivos explican la mayor tolerancia al EC de las 
poblaciones invasoras 
Para evaluar si la tolerancia al EC puede ser predicha por lo valores reproductivos en 
condiciones sin estrés, se compararon los grupos nativos e invasores para los cuatro caracteres 
reproductivos registrados en este capítulo y las variables con diferencias entre grupos fueron 
correlacionadas con la tolerancia al EC. Los invasores mostraron mayores valores de DC 
(F=929, P=0,0063), NF (F=14,3, P=0,0013), PF (F=6,84, P=0,0166) y REND (F=15,1, 
P=0,0009) que los nativos. Además, cuando los PCs ambientales fueron incluidos como 
covariables el PC1agua fue el único significativo para tres de las cuatro variables. Debido a que 
las cuatro variables mostraron diferencias significativas entre nativos e invasores, se realizón un 
PCA para los cuatro caracteres, el cual dio como resultado una variable compuesta designada 
PC1rep, la cual explicó el 82,4% de la variación total. PC1rep estuvo representado por valores 
positivos de las cuatro variables reproductivas (coeficientes de 0,53, 0,47, 0,46 y 0,54 para el 
DC, PF, NF y REND, respectivamente). Dentro del grupo nativos se observó una fuerte 
correlación entre el PCrep y la tolerancia al EC para NF (r=0,64, n=23, P=0,0012) y REND 
(r=0,62, n=23, P=0,0017). Sin embargo, no se observó correlación significativa entre estas dos 




En el presente capítulo, se desarrolló una técnica de alto rendimiento para la evaluación de la 
tolerancia al EC durante la fase más sensible (floración) en condiciones de campo. El uso de 
carpas de calor y de calentadores infrarrojos son técnicas prometedoras para la evaluación a 
campo de la tolerancia al EC en la fase crítica de los cultivos, la floración (Rattalino Edreira et 
al. 2011; Prasad y Djanaguiraman 2015; Siebers et al. 2015, 2017). Sin embargo, la principal 
limitante de esas técnicas es la escala de los experimentos, que permite la evaluación de pocos 
genotipos simultáneamente. Por el contrario, con la presente técnica utilizada, se pudo evaluar 
una amplia variedad de genotipos silvestres y cultivados e identificar poblaciones candidatas 
para el mejoramiento de la tolerancia al EC. Además, esta técnica permitió la evaluación 
simultánea de grupos muy divergentes como lo son los materiales cultivados y silvestres. Sin 
embargo, de este enfoque surge una limitación: la humedad producida por las bolsas de papel 
podría limitar el uso de esta técnica fuera de las regiones áridas y semiáridas. La viabilidad del 
polen de girasol disminuye en condiciones de alta HR (p. ej. >85-90%). En regiones húmedas, 
las mañanas con rocío y los días lluviosos durante floración pueden afectar la eficiencia de la 
técnica propuesta en este capítulo. Por esto, para superar esta limitación se recomienda cubrir 
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los capítulos en las horas cercanas al mediodía y durante la tarde, momentos en que la HR es 
baja y la radiación alta. De esta manera se evitarían los momentos más húmedos del día 
(amanecer y noche) sin afectar el incremento de temperatura durante el día.  
Tolerancia al estrés por calor en los germoplasmas silvestre y cultivado 
La tolerancia al EC del girasol cultivado para REND varió desde 13% a 17% en el año 1 y de 
39% a 52% en el año 2. Debido a que el año 2 fue más caluroso y seco que el año 1 (Tabla 4.3), 
otros factores además que la temperatura, estuvieron involucrados en la variación de la 
tolerancia al EC observada en el grupo cultivado. Por ejemplo, la mayor HR en el año 1 (Tabla 
4.3) sumada a las condiciones de humedad impuestas por las bolsas de papel podría incrementar 
la severidad del tratamiento de EC. Por lo tanto, la combinación de EC y alta HR podría haber 
afectado nuestros resultados, afectando diferencialmente al grupo cultivado en el año 1. A pesar 
de esto, la HR durante el día fue similar para ambos tratamientos (control y EC) y mucho menor 
a los valores de HR usados en experimentos de EC en condiciones controladas (65-85%; 
Pradhan et al. 2012, Pradhan y Prasad 2015; Prasad y Djanaguiraman 2015; Valluru et al. 
2016). 
Al igual que en este capítulo, reducciones severas en el rendimiento (>60%) debido al EC en 
fases reproductiva fueron reportadas en otros cultivos, como garbanzo (Devasirvatham et al. 
2012), maíz (Rattalino Edreira et al. 2011) y trigo (Prasad y Djanaguiraman 2015). En 
contraste, Siebers et al. (2015, 2017) observaron disminuciones menores en el rendimiento 
(~10%) debido al EC en maíz y soja, respectivamente. Tales diferencias son probablemente el 
resultado de las temperaturas utilizadas para el tratamiento de EC: ~30°C en los experimentos 
de Sieber y ~40°C en el resto.  
Se identificaron al menos cinco poblaciones silvestres en el año 1 (BRW, DIA, LMA, IL, y IN) 
y dos en en el año 2 (LMA y RCU) que claramente mostraron una mayor tolerancia al EC que el 
grupo cultivado, la mayor parte de estas fueron poblaciones invasoras (Fig. 4.6). Es interesante 
remarcar que todas estas poblaciones tolerantes al EC mostraron fuerte evidencia de 
introgresión con el cultivo, tanto a nivel morfológico (Cantamutto et al. 2010a; Casquero et al. 
2013) como genómico (Mondon et al. 2018), lo que sugiere un rol de la hibridación cultivo-
silvestre en la tolerancia al EC. A pesar de la menor tolerancia al EC del cultivo, la 
hibrididación de taxones diferentes produce fenotipos transgresoros (extremos) que pueden ser 
seleccionados. En especies anuales del género Helianthus, la selección sobre fenotipos 
transgresores, generados por hibridación, ha facilitado la colonización de ambientes extremos, 
como los desiertos y los ambientes salinos (Rieseberg et al. 2003, 2007). A pesar de esto, el rol 
de la hibridación cultivo-silvestre en la tolerancia a EC debe ser evaluado en futuros 
experimentos.   
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De los tres caracteres evaluados asociados al rendimiento, DC y PF fueron muy poco afectados 
por el EC, mientras que las diferencias entre poblaciones tolerantes y suceptibles al EC fue la 
mayor capacidad de cuajar frutos en condiciones de EC de las primeras (rNF-REND=0,86, n=33, 
P<0,0001). La fuerte correlación entre el NF y el REND está comúnmente asociada a procesos 
empíricos más que funcionales (Sinclair y Jamieson 2006), es decir, los recursos disponibles 
para la planta (nitrógeno, carbono, agua, luz) determinan el rendimiento y el número de frutos 
cuajados es solo un ajuste consecuente de ese rendimiento. A pesar de esto, breves períodos de 
EC podrían no afectar la acumulación de biomasa pero sí resultar en un bajo número de frutos 
cuajados (Jha et al. 2014). En este capítulo, el EC se aplicó solo sobre los capítulos, simulando 
un breve período de EC, por lo tanto, el NF final no fue consecuencia de cambios en la 
disponibilidad de recursos por planta sino de la capacidad de los tejidos reproductivos para 
sobrevivir y completar el cuajado de frutos. Queda por responder si esta tolerancia al EC de los 
tejidos reproductivos se debe a una menor esterilidad del polen y/o a un menor aborto de los 
óvulos fertilizados en condiciones de EC. Por ejemplo, genotipos de garbanzo tolerantes al EC 
mostraron una mayor fijación de vainas debido a mayores niveles de viabilidad del polen 
(Devasirvatham et al. 2012). Por otra parte, en arroz silvestre, se encontró un carácter que 
permite cambiar el pico de floración desde las horas cercanas al mediodía hasta la mañana 
temprano, evitando así las horas más calurosas del día. Este carácter fue exitosamente 
introgresado en líneas élite de arroz, incrementando la tolerancia al EC de las mismas 
(Hirabayashi et al. 2015; Bheemanahalli et al. 2017) y representa un ejemplo interesante de un 
carácter silvestre introgresado en el germoplasma cultivado, el cual podría ser explorado en el 
girasol silvestre. 
La comparación entre girasoles nativos e invasores revela adaptación al estrés por calor 
Las poblaciones invasoras comúnmente presentan mayor tamaño, mayor partición a estructuras 
reproductivas y aptitud biológica que sus contrapartes nativas (van Kleunen et al. 2010; Felker-
Quinn et al. 2013; Turner et al. 2013;). Utilizando técnicas biogeográficas, se observó que los 
girasoles invasores mostraron una mayor tolerancia al EC que los nativos en NF y REND (Fig. 
4.4A y B), aún cuando las diferencias en condiciones climáticas locales fueron controladas. 
Además, se encontró una fuerte correlación positiva entre la cantidad de precipitaciones del 
ambiente local y la tolerancia al EC (Fig. 4.5) lo que evidencia adaptación local, pero no se 
encontró correlación entre la temperatura del ambiente local y la tolerancia al EC.  La ausencia 
de correlación entre las variables asociadas a la temperatura y la tolerancia al EC podría ser 
explicada por las distintas estrategias utilizadas por el girasol silvestre para enfrentar el EC. Por 
ejemplo, bajos niveles de dormición junto con una floración temprana previa a los meses más 
calurosos y una alta producción de pequeños capítulos para escalonar la producción de frutos 
podrían ser caracteres adaptativos en ambientes extremos como Arizona, Nueva México y 
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Texas, orientados más a evitar el calor extremo que a tolerarlo. Apoyando esta idea, se encontró 
evidencia de selección sobre estos caracteres durante la colonización de ambientes extremos en 
especies silvestres de girasol (Ludwig et al. 2004; Whitney et al. 2010). Otro punto a destacar es 
que en el presente capítulo no se evaluó el comportamiento de las poblaciones en condiciones 
de temperatura supra-óptima durante el ciclo (p. ej., 2-4°C por encima del control) sino el 
comportamiento ante un evento extremo de EC (siete días consecutivos con temperaturas 
máximas de ~40°C). Por lo tanto, aunque los eventos extremos de EC ocurrirán con mayor 
probabilidad en climas calurosos, no está claro si la frecuencia de tales eventos está capturada 
en los PCs climáticos de este capítulo o si tales eventos pueden actuar como agentes de 
selección natural.  
La correlación positiva observada entre los caracteres reproductivos en condiciones control y la 
tolerancia al EC ayuda a explicar por qué los invasores toleran más el EC que los nativos y por 
qué la tolerancia al EC está correlacionada con el PC1agua (Fig. 4.5). Primero, los invasores 
mostraron mayores valores de todos los caracteres reproductivos que los nativos y tales 
diferencias no fueron explicadas por el ambiente local. La hibridación entre poblaciones 
previamente aisladas por distancia y más probablemente entre poblaciones silvestres y el cultivo 
durante la introducción en ambientes no-nativos son las causas más probables del incremento en 
los valores de caracteres reproductivos (van Kleunen et al. 2015; Mesgaran et al. 2016; Mondon 
et al. 2018;). Una amplia variabilidad fenotípica y molecular en el girasol invasor de Argentina 
(Cantamutto et al. 2010a; Garayalde et al. 2011) hace que la hibridación sea un escenario 
probable. Segundo, debido a que el PC1agua explicó tanto la variación en los caracteres 
reproductivos como la tolerancia al EC, esta última correlación podría ser empírica y no 
funcional. En este contexto, un enfoque basado en los caracteres reproductivos de las 
poblaciones y no en su ambiente local sería recomendable para futuras actividades de pre-
mejoramiento en girasol. 
Finalmente, el incremento en la tolerancia al EC encontrado en los girasoles invasores amplía la 
base genética del germoplasma silvestre y convierte a estas poblaciones en un recurso valioso 
para los programas de mejoramiento actuales y futuros. Esto demanda su conservación in-situ y 
ex-situ, independientemente del monitoreo por su condición de especie invasora. Además, es 
necesario focalizarse en las actividades pre-mejoramiento, p. ej. construcción de poblaciones 
segregantes, caracterización molecular de la tolerancia a EC e introgresión de caracteres de 





Diversidad genética y estructura poblacional del girasol silvestre en 
Argentina: rastros genéticos del proceso de invasión 
 
INTRODUCCIÓN 
Reconstruir las rutas de invasión de las especies no-nativas es un factor clave para entender por 
qué solo una pequeña fracción de las especies introducidas se convierte en invasoras y para 
diseñar mejores estrategias de prevención y control de estas (Estoup y Guillemaud 2010; Keller 
et al. 2012; Fraimout et al. 2017). Durante las introducciones, son esperables reducciones 
dramáticas en el tamaño poblacional, debido a que solo unos pocos individuos son introducidos 
o se establecen, especialmente en las introducciones accidentales. En estos casos, es esperable 
que la deriva génica y el efecto fundador (cuello de botella genético) sean las principales fuerzas 
que actúen sobre la estructura genética de las poblaciones introducidas (Nei et al. 1975; 
Dlugosch y Parker 2008; Szűcs et al. 2017a). Este efecto fundador disminuiría la variabilidad 
genética de las poblaciones introducidas respecto a sus contrapartes nativas, comprometiendo 
así el potencial de adaptación al nuevo ambiente (Estoup et al. 2016; Szűcs et al. 2017a; Vahsen 
et al. 2018). A pesar de estas predicciones, al menos tres características deben ser consideradas: 
1) Una fracción pequeña de individuos podría contener la mayor parte de la variabilidad 
genética de la población original (especialmente en plantas alógamas); 2) La varianza aditiva es 
mucho menos afectada por cuellos de botella demográficos que la diversidad genética estimada 
a través de marcadores moleculares neutros, 3) Una baja diversidad genética no impide 
necesariamente la capacidad invasora de una población (Dlugosch y Parker 2008; Uller y Leimu 
2011; Dlugosch et al. 2015; Estoup et al. 2016).  
Por otro lado, introducciones múltiples seguidas de hibridación (definida aquí como el 
cruzamiento de genomas históricamente aislados; Keller et al. 2014) podría atenuar, e incluso 
revertir, la pérdida de variabilidad genética en las poblaciones invasoras, incrementado el 
tamaño de la población fundadora (efecto demográfico) y/o creando nuevas combinaciones 
genéticas (efecto genético) (Dlugosch et al. 2015; Szűcs et al. 2017a; van Boheemen et al. 
2017). Cada vez más evidencia sugiere que los cuellos de botella y la hibridación, debido a 
introducciones múltiples, comúnmente coexisten en las invasiones biológicas, siendo la 
estructura genética de las poblaciones invasoras resultado de la fuerza relativa de cada proceso 
(cuello de botella/hibridación) (Dlugosch y Parker 2008; Colautti et al. 2017; Fraimout et al. 
2017). Por ejemplo, una serie de estudios recientes exploró la importancia relativa de la presión 
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de propágulos (tamaño y número) durante la introducción, la composición genética de las 
poblaciones fundadoras (endogámicas o exogámicas) y la evolución adaptativa sobre el 
establecimiento y la expansión del insecto modelo Triboleum castaneum demostrando que cada 
uno de los tres factores puede conducir independientemente a una invasión exitosa (Szűcs et al. 
2017b,a; Vahsen et al. 2018). Esto indica no solo que los tres factores deben ser considerados en 
las evaluaciones del riesgo de invasión de una especie sino también que algunas combinaciones 
(p. ej. alta presión de propágulos e hibridación) pueden conducir a invasiones muy rápidas.   
Tradicionalmente, las rutas de invasión fueron inferidas usando métodos directos, basados en 
registros históricos de presencia/ausencia de especies no-nativas (p. ej. colecciones de herbarios, 
revisiones bibliográficas) y/o datos de intercepción (p. ej. controles de cuarentena). Estos datos 
son comúnmente escasos, desuniformes tanto en tiempo como espacio y muchas veces erróneos 
(Estoup y Guillemaud 2010). Actualmente, los métodos indirectos, basados en las relaciones 
genéticas entre individuos y poblaciones de los rangos nativo y no-nativo (inferidas con el uso 
de marcadores moleculares), nos dan mucha más información que los métodos directos 
(Cristescu 2015). Además, el reciente desarrollo de modelos basados en aproximaciones 
bayesianas computacionales (ABC) (Guillemaud et al. 2010; Cornuet et al. 2014; Cabrera y 
Palsbøll 2017) ha mejorado nuestra capacidad de inferir rutas de invasión complejas usando 
datos genéticos, pero también datos históricos (Lombaert et al. 2010; Barker et al. 2017; 
Hargrove et al. 2017; van Boheemen et al. 2017). Con los modelos ABC es posible comparar 
estadísticamente los escenarios más probables (inferidos por ejemplo, de análisis genéticos 
clásicos o de datos históricos, morfológicos, etc.), calcular los parámetros demográficos para el 
escenario más probable (tamaño efectivo de las poblaciones y tiempo desde la 
introducción/expansión, duración de los cuellos de botella, etc.) y cuantificar el nivel de 
confianza con el cual se elige un escenario por sobre los demás (Guillemaud et al. 2010; 
Cornuet et al. 2014; Cabrera y Palsbøll 2017). Por lo tanto, estos modelos aparecen como un 
excelente complemento de los métodos tradicionales para dilucidar las rutas de invasión.  
El primer paso en la reconstrucción de una ruta de invasión es la identificación de la población 
fuente. En el rango nativo, especialmente en especies de amplia distribución, la variabilidad 
intraespecífica suele estar espacialmente estructurada en grupos genéticos, los cuales no son 
introducidos aleatoriamente en el nuevo rango (muestreo no aleatorio; Keller y Taylor 2008), 
siendo el primer condicionante de la estructura genética de las poblaciones introducidas, pero 
también de la distribución fenotípica de las mismas. Una vez que la fuente es identificada, se 
puede hacer una serie de preguntas ecológicas y evolutivas acerca del proceso de invasión, por 
ejemplo: ¿Hubo una pérdida significativa de la variabilidad genética durante la introducción y/o 
expansión en el rango no-nativo? ¿Qué caracteres fenotípicos cambiaron después de la 
introducción? ¿Existen diferencias climáticas entre el ambiente nativo e introducido? Además 
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de aclarar los procesos genéticos y ecológicos asociados a la invasión, la identificación de la 
fuente geográfica tiene implicancias prácticas directas como la introducción de enemigos 
naturales para el control biológico y la identificación de los vectores de introducción.  
La región central de EEUU es el rango nativo histórico del girasol silvestre, mientras que la 
expansión hacia el sur (sur de Texas) y hacia el oeste (California) es considerada más reciente 
(~500 años; Rieseberg et al. 2007; Owens et al. 2016). Estudios genéticos previos mostraron, en 
general, una baja estructura poblacional en el rango nativo (Mandel et al. 2011; Baute et al. 
2016), lo cual dificultaría la identificación de la fuente geográfica. Sin embargo, también se 
reportó un cierto grado de diferenciación genética, posiblemente debido al aislamiento por 
distancia dentro de la región central de EEUU y también estructura genética entre las regiones 
sur y oeste, respecto a la región central de EEUU (Baute et al. 2016; Owens et al. 2016). En la 
región central de Argentina, el girasol silvestre fue probablemente introducido en la provincia 
de Córdoba ~70 años atrás y desde allí se expandió y naturalizó en al menos seis provincias 
(Cantamutto et al. 2008, 2010a, b; Poverene et al. 2008). Los modelos multivariados, basados 
en conexiones de rutas, sugieren el transporte accidental por camiones de carga y maquinaria 
agrícola como el principal vector de dispersión (Cantamutto et al. 2010b). Por otro lado, la alta 
variabilidad fenotípica encontrada, en comparación con poblaciones nativas, sugiere alta 
variabilidad genética y la presencia de múltiples introducciones (Cantamutto et al. 2010a). 
En este capítulo se estudió la variabilidad genética y la estructura poblacional del girasol 
silvestre de Argentina y se reconstruyó la ruta de invasión más probable utilizando análisis 
genéticos clásicos y modelos ABC. Para esto se utilizaron 14 marcadores SSR nucleares, tres 
marcadores SSR del cloroplasto y 23 variables morfológicas y fenológicas en seis poblaciones 
de Argentina y nueve poblaciones de EEUU. Los objetivos específicos del capítulo fueron: 1) 
Determinar la variabilidad y la estructura genética de las poblaciones de Argentina; 2) 
Identificar la fuente geográfica dentro del rango nativo y 3) Reconstruir la ruta de invasión más 
probable. Se identificó la fuente geográfica de la introducción inicial y se demostró que las 
poblaciones invasoras retuvieron la mayor parte de la variabilidad genética presente en el rango 
nativo, como resultado de una alta presión de propágulos durante la introducción inicial y de 
múltiples introducciones.    
116 
 
MATERIALES Y MÉTODOS 
Poblaciones utilizadas y genotipado 
Se colectaron muestras de ADN de 115 individuos pertenecientes a 15 poblaciones distribuidas 
a lo largo de Estados Unidos (rango nativo) y la región central de Argentina (rango no-nativo). 
Dentro del rango nativo, se seleccionaron nueve poblaciones de tres regiones geográficas; sur de 
EEUU: Nueva México (NM), Texas (TX) y Oklahoma (OK); oeste de EEUU: California (CA), 
Colorado (CO) y Nevada (NV) y centro de EEUU: Indiana (IN), Iowa (IO) y Dakota del Norte 
(ND). De la región central de Argentina se utilizaron seis poblaciones: Adolfo Alsina (AAL), 
Colonia Barón (BAR), Diamante (DIA), Las Malvinas (LMA), Media Agua (MAG) y Río 
Cuarto (RCU). La localización geográfica de cada población se encuentra en la Tabla 2.1, 
excepto para las poblaciones AAL (Latitud: -37,3; Longitud: -63,0), MAG (Latitud: -32,0; 
Longitud: -68,5) y NV (Latitud: 39,6; Longitud: -119.3).    
El ADN genómico fue extraído de tejido foliar deshidratado en sílica gel proveniente de plantas 
creciendo en un jardín común, usando la técnica CTAB (CYMMYT, 2006). Cada individuo fue 
genotipado usando 14 marcadores SSR nucleares (nSSR) y tres marcadores SSR del cloroplasto 
(cpSSR), elegidos de una amplia base de marcadores y previamente utilizados en Mandel et al. 
(2011) y Wills et al. (2005), respectivamente. Los marcadores nucleares fueron elegidos 
basados en su neutralidad (no mostraron evidencias de selección durante la domesticación ni el 
mejoramiento moderno) y su distribución en el genoma (un marcador en 14 de los 17 grupos de 
ligamiento del girasol) mientras que los tres cpSSR fueron seleccionados por la presencia de 
polimorfismo dentro de H. annuus (Wills et al. 2005; Wills y Burke 2006).  
El genotipado de SSR se realizó usando el protocolo de Schuelke (2000), que consiste en 
adherir un pequeño fragmento universal (M13) marcado radiactivamente a cada cebador 
forward. Las condiciones de PCR fueron las utilizadas en Mandel et al. (2011). Cada producto 
de PCR fue diluido 1:30 en agua y visualizado usando un mini secuenciador automático (ABI 
3130xl DNA; Applied Biosystems, Foster City, CA) con el marcador interno GeneScan 500 LIZ 
(Applied Biosystems) incluido en cada muestra para una mejor determinación del tamaño de los 
fragmentos. Los alelos fueron registrados usando el software GeneMarker v. 2.6.3 




Análisis de genética poblacional 
Para los nSSR, las medidas de diversidad genética, incluyendo el número promedio y efectivo 
de alelos por locus, la heterocigosis observada y esperada, el índice de información de Shannon 
y diversidad genética no sesgada de Nei, fueron calculados a nivel de población y de rango 
(EEUU y ARG) usando GenAleEx v.6.5 (Peakall y Smouse 2012). Para los cpSSR, las medidas 
de diversidad genética, incluyendo el número promedio y efectivo de haplotipos, la riqueza de 
haplotipos, la diversidad genética y el número de haplotipos privados fueron calculados a nivel 
de población y de rango usando Haplotype Analysis v.1.05 (Eliades y Eliades 2009).  
La estructura poblacional fue evaluada realizando un análisis de la varianza molecular 
(AMOVA), implementado en GenAlEx, el cual particiona de manera jerárquica la variación 
genética y estima el FST de Wright. En el AMOVA, las fuentes de variación fueron el rango 
(ARG y EEUU), las poblaciones dentro de cada rango y los individuos dentro de cada 
población. Además del AMOVA, se calculó el FST para cada una de las combinaciones de a 
pares entre poblaciones. La significancia estadística (hipótesis nula= no existen diferencias 
genéticas) tanto del AMOVA como de los FST apareados, fue determinada realizando 10000 
permutaciones.  
El agrupamiento bayesiano, usando el software STRUCTURE v.2.3.4 (Pritchard et al. 2000), se 
utilizó para asignar cada genotipo individual a un grupo. Para este análisis, se implementó el 
modelo admixture con las frecuencias alélicas correlacionadas y el resto de los parámetros 
fueron dejados con los valores default del software. Se realizaron 10 corridas independientes 
para cada valor K (1-15; el mínimo indica un solo grupo y el máximo, cada población pertenece 
a un grupo distinto) con 100000 simulaciones MCMC y un período de burn-in de 50000 
simulaciones. El número de grupos (K) óptimo fue elegido basado en el método de Evanno et 
al. (2005). Las 10 repeticiones del STRUCTURE fueron alineadas con el software CLUMPP 
(Jakobsson y Rosenberg 2007) y graficadas con distruct (Rosenberg 2004) usando el servidor 
CLUMPAK (Kopelman et al. 2015). La estructura poblacional también fue investigada 
utilizando un análisis de coordinadas principales (PCo), basado en la matriz de distancia 
genética de Nei, construida con los 14 nSSR. Finalmente, para comparar la estructura genética 
de los genomas del cloroplasto (cpSSR) y del núcleo (nSSR), se realizó un AMOVA basado en 
las distancias ΦST. El uso de esta matriz de distancia, al no considerar la variabilidad dentro de 
cada individuo, permite la comparación de genotipos haploides y diploides y marcadores 
dominantes y codominantes. De manera similar, para evaluar las diferencias en flujo génico a 
través del polen y semillas entre rangos, se realizó un AMOVA para cada rango y tipo de 
marcadores (nSSR y cpSSR).   
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Estructura poblacional basada en variables morfológicas 
Para el análisis de la estructura poblacional, basado en datos morfológicos, se utilizaron 19 
variables morfológicas y cuatro variables fenológicas previamente utilizadas en Cantamutto et 
al. (2010a) (Tabla 5.1). Las variables fueron registradas en jardín común en el Departamento de 
Agronomía, Universidad Nacional del Sur, durante dos años consecutivos (2004/05 y 2005/06) 
sobre al menos 10 plantas de cada población. El análisis discriminante se utilizó para maximizar 
la variación entre poblaciones, independientemente de su procedencia (nativas o invasoras) con 
el objetivo de identificar grupos genéticos basados en la morfología.     
Análisis ABC con DIYABC 
Para reconstruir la ruta de invasión más probable del girasol silvestre en Argentina se utilizaron 
modelos ABC en el software DIYABC (Cornuet et al. 2014). ABC permite establecer un 
ranking de escenarios, basado en la probabilidad posterior aproximada de cada uno de estos. 
Para esto, los datos observados son comparados con un gran número de datos simulados 
(escenarios con distintas combinaciones de parámetros históricos y demográficos) y la 
ocurrencia de cada escenario entre los datos simulados más cercanos a los datos observados 
permite la estimación de su probabilidad posterior (Estoup y Guillemaud 2010; Guillemaud et 
al. 2010; Barrès et al. 2012; Cabrera y Palsbøll 2017).  Debido a que el número de escenarios 
crece exponencialmente con el número de poblaciones, se compararon solo los escenarios más 
probables, basados en datos históricos y en el análisis de genética de poblaciones. En el primer 
análisis ABC se compararon cuatro escenarios, incluyendo las seis poblaciones argentinas y la 
fuente de introducción más probable (IO). En el segundo análisis ABC, se evaluó la posibilidad 
de una introducción independiente en AAL, incluyendo solo RCU, AAL, BAR y LMA.  
Para la construcción de cada escenario fueron incluidas todas las variables genéticas 
implementadas en DIYABC (Cornuet et al. 2014), calculadas a partir de los 14 marcadores 
nSSR. Debido a que los tiempos de divergencia en nuestros escenarios son recientes, para los 
parámetros históricos se eligió una distribución log-uniforme que favorece valores cercanos al 
mínimo. En el primer análisis, los valores mínimos del tiempo de introducción en RCU y DIA 
fueron elegidos en base a registros históricos: 70 años para RCU (registro de 1947; Bauer 1991) 
y 60 años para DIA (registro de 1960 en el herbario del Instituto de Botánica Darwinion). Los 
valores mínimos y máximos del resto de los parámetros históricos fueron 10 y 150 años con la 
condición de que estos deben ser menores al tiempo de introducción en RCU. En el segundo 
análisis, los valores mínimo y máximo de los parámetros históricos fueron ajustados a 10 y 100 
años, respectivamente. La probabilidad posterior de cada escenario fue calculada utilizando un 
análisis discriminante sobre las variables genéticas utilizando un enfoque directo y uno logístico 
(Cornuet et al. 2014).     
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Tabla 5.1. Variables morfológicas utilizadas para el análisis discriminante de las 15 poblaciones 
(seis argentinas y nueve de Estados Unidos). Las variables fueron registradas en un jardín 




Altura de planta al inicio de floración cm 
Diámetro del tallo a mitad de altura cm 
Altura inserción del capítulo  cm 
Número de capítulos . 
Ancho de la hoja  cm 
Largo de la hoja cm 
Tamaño de la hoja (Ancho*largo)  cm2 
Largo del pecíolo  cm 
Relación largo hoja/pecíolo . 
Forma de la hoja (Largo/ancho)  cm2 
Número de hojas . 
Número de flores liguladas . 
Ancho de lígulas cm 
Largo de lígulas cm 
Número de filarias . 
Largo de filarias cm 
Ancho de filarias cm 
Relación largo/ancho de las filarias . 
Diámetro del capítulo cm 
Días a 10% floración días 
Días de 10% a 50% de floración días 
Días de 50% a 100% floración días 




Diversidad genética dentro de las poblaciones 
El número efectivo de alelos (NE) en los 14 nSSR varió desde 1,31 a 3,47 por locus, con un 
promedio de 2,54 (Tabla 5.2). Dentro de las poblaciones, el AE promedio varió desde 1,80 a 
3,23 y las diferencias no fueron estadísticamente significativas entre rangos (EEUU: AE 
promedio = 2,41; ARG: AE promedio: 2,47; prueba t, t=1,90, P=0,0805). De manera similar, el 
índice de información de Shannon (I) y la heterocigosis no sesgada (uHE) no mostraron 
diferencias entre rangos (EEUU: I y uHE= 0,89 y 0,55; ARG: I y uHE: 1,03 y 0.57; prueba t, 
t=2,01, P=0,0652 y t=0,45, P=0,6634 para I y uHE, respectivamente). Cuando las variables 
genéticas fueron comparadas entre regiones geográficas definidas previamente, las poblaciones 
ARG mostraron mayor variabilidad genética que cada una de las tres regiones de EEUU y la 
región central de EEUU mostró mayor variabilidad genética que las regiones Sur y Oeste (Tabla 
5.2). Estos resultados indican que las poblaciones invasoras retuvieron la mayor parte de la 
variabilidad genética observada en el rango nativo.  
Estructura poblacional 
Se encontró moderada a fuerte estructura genética entre poblaciones (FST=0,225; P<0,0001) y 
muy baja estructura entre rangos (FST entre ARG y EEUU=0,027; P<0,0001; ~3% de la 
variación total). Los FST apareados variaron desde 0,036 a 0,368 (Tabla 5.3) y todos los valores 
fueron significativamente distintos de cero (todos los P<0,001 con excepción de RCU-IO, 
P=0,027). Dentro de Argentina, DIA claramente se separó del resto de las poblaciones (FST 
promedio=0,289; 0,232-0,321; Tabla 5.3) pero también de las poblaciones de EEUU (FST 
promedio=0,307; 0,234-0,368; Tabla 5.3). Por otro lado, el resto de las poblaciones de 
Argentina mostraron los menores valores de FST con las poblaciones de la región central de 
EEUU (FST promedio=0,143; 0,036-0,214; Tabla 5.3), lo que sugiere que esta región es la fuente 
de introducción geográfica más probable. Es interesante que las poblaciones RCU de Argentina 
e IO de EEUU mostraron el valor más bajo de FST (Tabla 5.3) sugiriendo estas poblaciones 
como la introducción inicial y la fuente de introducción, respectivamente. Dentro de EEUU, las 
poblaciones de la región central mostraron una baja estructura (FST promedio=0,099; 0,083-
0,123; Tabla 5.3) mientras que las poblaciones dentro de las regiones Sur y Oeste mostraron una 
estructura intrarregional mucho mayor (región Sur: FST promedio=0,284; 0,238-0,320; región 
Oeste: FST promedio=0,220; 0,200-0,228; Tabla 5.3). 
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Tabla 5.2. Diversidad genética, basada en 14 SSR nucleares y tres SSR del cloroplasto, de 
poblaciones de H. annuus provenientes EEUU y Argentina (ARG). Las poblaciones TX y NM 
mostraron un alelo nulo para el locus 2 en 9 de los 10 individuos, por lo tanto, fueron excluidas 
del análisis de cpSSR. Ne: Número efectivo de alelos; I: índice de información de Shannon; Ho: 
heterocigosis observada; He: heterocigosis esperada; uHe: heterocigosis no sesgada; HapE: 
número efectivo de haplotipos; HapR: riqueza de haplotipos; HapD: diversidad genética de los 
haplotipos; HapPR: número de haplotipos privados. Después del nombre de cada población, se 
indica entre paréntesis el número de plantas utilizado en los análisis moleculares.  
 
Rango Región Población 
SSR del núcleo SSR del cloroplasto 
Ne I Ho He UHe  HapE HapR HapD HapPR 
EEUU Oeste CA (5) 2,23 0,78 0,49 0,47 0,52  1,00 0,00 0,00 0 
EEUU Oeste CO (7) 2,44 0,87 0,37 0,47 0,52  1,00 0,00 0,00 1 
EEUU Oeste NV (10) 2,42 1,00 0,37 0,54 0,57  1,92 0,98 0,53 0 
EEUU Centro IN (6) 2,64 0,98 0,27 0,52 0,57  1,00 0,00 0,00 0 
EEUU Centro IO (6) 2,52 0,94 0,27 0,51 0,56  2,57 1,83 0,73 1 
EEUU Centro ND (5) 2,92 1,02 0,56 0,57 0,67  1,47 1,00 0,40 1 
EEUU Sur NM (5) 1,80 0,61 0,24 0,39 0,44  . . . . 
EEUU Sur OK (6) 2,38 0,89 0,33 0,50 0,55  1,00 0,00 0,00 0 
EEUU Sur TX (5) 2,37 0,90 0,49 0,50 0,57  . . . . 
ARG Argentina AAL (10) 2,90 1,07 0,41 0,52 0,55  1,92 0,98 0,53 1 
ARG Argentina BAR (10) 3,01 1,13 0,37 0,57 0,61  2,27 1,56 0,62 1 
ARG Argentina DIA (10) 2,43 0,86 0,38 0,47 0,50  3,52 2,29 0,81 1 
ARG Argentina LMA (10) 2,57 0,92 0,32 0,49 0,52  1,22 0,50 0,20 2 
ARG Argentina MAG (10) 2,30 0,96 0,28 0,52 0,55  4,26 2,73 0,86 3 
ARG Argentina RCU (10) 3,23 1,23 0,45 0,63 0,67  2,45 1,54 0,67 1 
EEUU (55)   5,40 1,82 0,37 0,75 0,76  5,74 7,00 0,84 5 





Tabla 5.3. Estimaciones de FST apareados basadas en 10000 permutaciones para las 15 poblaciones utilizadas en el presente capítulo, basados en 14 
marcadores SSR nucleares. Los mayores valores se indican en verde y los menores en rojo. Todas las comparaciones fueron estadísticamente significativas 
P<0,05. Todos los P<0,001, excepto P=0,027 para la comparación RCU-IO.  
 
  
Argentina Oeste de EEUU Centro de EEUU  Sur de EEUU 
AAL BAR DIA LMA MAG RCU CA CO NV IN IO ND NM OK TX 
AAL                
BAR 0,179               
DIA 0,321 0,274              
LMA 0,172 0,213 0,320             
MAG 0,212 0,138 0,300 0,262            
RCU 0,164 0,112 0,232 0,188 0,159           
CA 0,271 0,197 0,368 0,293 0,225 0,197          
CO 0,217 0,165 0,305 0,243 0,211 0,180 0,228         
NV 0,295 0,221 0,361 0,321 0,243 0,219 0,200 0,233        
IN 0,165 0,145 0,249 0,204 0,140 0,104 0,200 0,214 0,242       
IO 0,185 0,103 0,234 0,181 0,161 0,036 0,201 0,223 0,244 0,083      
ND 0,204 0,070 0,271 0,214 0,137 0,098 0,180 0,156 0,215 0,123 0,090     
NM 0,274 0,187 0,308 0,329 0,262 0,171 0,313 0,270 0,339 0,244 0,236 0,171    
OK 0,262 0,246 0,350 0,221 0,263 0,221 0,283 0,263 0,317 0,265 0,242 0,202 0,320   
TX 0,258 0,196 0,318 0,280 0,235 0,178 0,200 0,175 0,219 0,180 0,182 0,186 0,238 0,294  
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El análisis con STRUCTURE sugiere la presencia de tres grandes grupos genéticos (K=3; Fig. 
5.1 y 5.3). Los tres grupos genéticos están presentes tanto en el rango nativo (EEUU) como no-
nativo (ARG), sugiriendo introducciones múltiples. Dentro de EEUU, los individuos de las 
regiones central y oeste fueron asignados principalmente a los grupos 1 (Q1 promedio= 0,80) y 2 
(Q2 promedio= 0,79), respectivamente (Fig. 5.1). Sin embargo, las poblaciones de la región sur 
fueron asignadas a diferentes grupos (Fig. 5.1). En Argentina, los individuos de RCU fueron 
claramente asignados al grupo 1 (9/10 individuos con Q>0,95) mientras que los individuos de 
las poblaciones AAL y LMA fueron asignados al grupo 3 (18/20 individuos con Q>0,88). Por 
otro lado, los individuos de las poblaciones BAR, DIA y MAG mostraron un claro origen 
híbrido entre los dos principales grupos genéticos (1 y 2; Fig. 5.1 y 5.3). Es importante destacar 
que no encontramos individuos del grupo genético 2 en Argentina, lo que sugiere que la 
hibridación ocurrió en el rango nativo. El PCoA separa claramente DIA del resto de las 
poblaciones (Fig. 5.2A) y, en menor medida, la región Oeste (especialmente NV) del resto de 
las regiones (Fig. 5.2A y B). Al igual que en el análisis con STRUCTURE, el PCoA no separa 
las poblaciones del sur de EEUU del resto (Fig. 5.2B y C) y sugiere un tercer grupo genético 








Figura 5.1. Análisis bayesiano de la estructura genética para K=3 y K=6 basado en 14 SSR nucleares. Los valores de K y ΔK se indican a la derecha del 




Figura 5.2. Análisis de coordenadas principales de la estructura genética. La distancia genética 
se calculó para cada individuo en base al genotipo de 14 SSR nucleares. Los individuos son 
coloreados según la población (A), la región (B) o el grupo genético según análisis con 




Diversidad genética en el genoma del cloroplasto 
El número de alelos por locus en los tres cpSSR fue tres, cuatro y ocho (NTCP7, NTCP30 y 
NTCP39, respectivamente) lo cual dio como resultado 20 haplotipos. Dentro de las poblaciones, 
el número efectivo de haplotipos (HapE) varió desde 1,00 a 4,26 (Tabla 5.2; Fig. 5.3), aunque el 
mismo varió dramáticamente entre rangos (EEUU: HapE promedio=1,42, 1,00-2,57; ARG: HapE 
promedio=2,61, 1,22-4,26; prueba t, t=2,44, P=0,0328). De manera similar, las poblaciones de 
Argentina mostraron valores muy superiores de riqueza haplotípica (EEUU: HapR 
promedio=0,54, 0,00-1,83; ARG: HapR promedio=1,60, 0,50-2,73; prueba t, t=2,45, P=0,0324) 
y diversidad genética (EEUU: HapD promedio=0,24, 0,00-0,73; ARG: HapD promedio=0,61, 
0,20-0,86; prueba t, t=2,42, p=0,342) que las poblaciones de EEUU. La mayoría de los 
haplotipos (12 de 20) estuvieron presentes en frecuencias muy bajas (<5%) mientras que los 
haplotipos 15, 17 y 19 fueron los más comunes (9,8%, 15,7% y 10,8%, respectivamente). De 
estos, los haplotipos 15 y 19 solo fueron encontrados en poblaciones de EEUU (haplotipo 15: 
fijado en IN y 4 de 5 individuos en ND; haplotipo 19: fijado en CA y OK) mientras que el 
haplotipo 17 estuvo presente en tres poblaciones: NV en EEUU (6 de 10) y BAR (6 de 10) y 
RCU (4 de 9) de Argentina. Cabe destacar que todas las poblaciones de Argentina presentaron 
al menos un haplotipo privado (Tabla 5.2; Fig. 5.3), indicando la gran diversidad haplotípica 
dentro de las poblaciones invasoras.  
Para comparar la estructura de los genomas nuclear y del cloroplasto, se realizaron AMOVAs 
basados en las distancias ΦST. Para los nSSR, se encontró variación significativa dentro de las 
poblaciones (ΦST=0,290, P<0,0001) y entre poblaciones (ΦST=0,286, P<0,0001), pero no entre 
rangos (ΦR=0,005, P=0,075). Los rangos nativo y no-nativo mostraron valores de ΦST muy 
similares (Fig. 5.4) lo que indica similar diferenciación genética entre poblaciones. Para los 
cpSSR, se encontró variación significativa dentro de las poblaciones (ΦST=0,831, P<0,0001) y 
entre las poblaciones (ΦST=0,836, P<0,0001), pero no entre rangos (ΦR=-0,029, P=0,956). Sin 
embargo, la estructura poblacional fue muy diferente dentro de cada rango (Fig. 5.4): las 
poblaciones de Argentina mostraron una variación intra-poblacional mucho mayor que las 






Figura 5.3. Distribución geográfica de los grupos genéticos y los haplotipos en Estados Unidos 
(A) y Argentina (B). Los gráficos muestran la contribución de cada grupo genético basada en el 
análisis con STRUCTURE (círculos grandes) y la contribución de cada haplotipo (círculos 
pequeños). Las poblaciones nativas NM y TX presentaron un alelo nulo para uno de los tres 





Figura 5.4. Partición de la variación genética para los 14 SSR nucleares (A) y los tres SSR del 
cloroplasto (B). WP: variación dentro de las poblaciones; AP: variación entre poblaciones. 
 
 
Variación morfológica en Argentina y Estados Unidos 
El análisis discriminante basado en 23 variables morfológicas y fenológicas, indica una baja 
estructura poblacional pero claramente separa DIA y en menor medida CA del resto de las 
poblaciones (Fig. 5.5A). A pesar de la baja estructura poblacional, se observa un claro patrón 
regional (Fig. 5.5B). Dentro de EEUU, el eje Can1 separa las poblaciones del sur respecto a las 
del centro, mientras que el eje Can2 separa la región Oeste de la región Central de EEUU (Fig. 
5.5B). Las poblaciones de Argentina (aun excluyendo a DIA) mostraron una alta variabilidad 
fenotípica, distribuyéndose a lo largo del eje Can2 (Fig. 5.5B). Reforzando los datos genéticos, 
RCU mostró una morfología muy similar a IO (Fig. 5.5A) mientras que el resto de las 
poblaciones mostraron una morfología intermedia entre las tres regiones de EEUU (Fig. 5.5B). 
La estructura basada en datos morfológicos estuvo bien explicada por la estructura genética 
(Fig. 5.5C), los tres grupos genéticos están bien delimitados y las poblaciones con origen 





Figura 5.5. Análisis discriminante de la estructura genética basado en 19 variables morfológicas 
y cuatro variables fenológicas. Los individuos son agrupados según la población (A), la región 
(B) o el grupo genético según análisis con STRUCTURE (C). 
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Los modelos ABC sugieren introducciones múltiples en Argentina 
En el primer análisis, se compararon dos modelos principales, uno que asume la expansión de 
todas las poblaciones desde RCU después de su introducción desde IO (modelo mainland-
island; escenarios 1 y 4; Fig. 5.6A y D) y el otro que asume una expansión lineal desde RCU 
hasta LMA (modelo linear-stepping; escenarios 2 y 3; Fig. 5.6B y C), los cuales incluyen 
(escenarios 3 y 4) o no (escenarios 1 y 2) introducciones independientes en MAG y DIA. El 
enfoque directo sugiere los escenarios 3 y 4 como los más probables (escenario 3: 0,42; [0,00-
0,85; 95% intervalo de confianza]; escenario 4: 0,39; [0,00-0,82]). El enfoque logístico sugiere 
ampliamente que el escenario 3 es el más probable (0,89; [0,88-0,90]). El escenario 3 propone 
un modelo de expansión lineal desde RCU hasta LMA y una introducción independiente, tanto 
en MAG como en DIA (Fig. 5.6C). Los parámetros demográficos del escenario más probable 
figuran en la Tabla 5.4. 
En el segundo análisis, los escenarios comparados fueron: una expansión lineal desde RCU 
hasta LMA, sin incluir cuellos de botella genéticos en cada paso (escenario 1; Fig. 5.7A) o 
incluyéndolos (escenario 2; Fig. 5.7B), un evento de hibridación entre RCU y una población no 
muestreada (fantasma) que dio lugar a BAR (escenario 3; Fig. 5.7C) y una introducción 
independiente en AAL, previo a su expansión a LMA (escenario 4; Fig. 5.7D). Los escenarios 3 
y 4 tuvieron similares probabilidades usando el enfoque directo (escenario 3: 0,484; [0,046-
0,922]; escenario 4: 0,498; [0,060-0,936]), sin embargo, el escenario 4 fue el más probable 
usando el enfoque logístico (0,965; [0,958-0,972]). Este escenario propone una introducción 
independiente en AAL (Fig. 5.7D). Los parámetros demográficos del escenario más probable 






Figura 5.6 Escenarios de invasión del modelo ABC 1 evaluados en DIYABC. A: modelo main-
island, asume que después de la introducción en RCU todas las poblaciones surgieron de esta. 
B: modelo linear-stepping, asume que MAG y DIA surgieron de RCU pero que la expansión 
desde RCU hasta LMA fue lineal, donde cada población destino fue fuente de la siguiente. C: 
modelo linear-stepping con introducciones independientes en MAG y RCU desde una población 
no incluida (fantasma). D: modelo main-island con introducciones independientes en MAG y 







Figura 5.7. Escenarios de invasión del modelo ABC 2 evaluados en DIYABC. A: modelo 
linear-stepping desde RCU a LMA. B: modelo linear-stepping incluyendo un cuello de botella 
en cada evento. C: modelo linear-stepping incluyendo un evento de hibridación con una 
población fantasma. D: modelo linear-stepping incluyendo una introducción independiente en 
AAL. El escenario más probable está resaltado en negrita.  
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Tabla 5.4. Parámetros demográficos previos y estimados para el escenario más probable en los 
modelos 1 y 2 (Fig. 5.6C y 5.7D, respectivamente). El tamaño efectivo de cada población se 
indica como número de individuos (N) mientras que el tiempo de cada evento (t) está indicado 
como generaciones antes del presente (en este caso años por ser una especie anual).  
 





          Media I.C. 95% 
         
1 
Población efectiva de AAL N1 Uniforme 10-1000 389 134-855 
Población efectiva de BAR N2 Uniforme 10-1000 495 209-899 
Población efectiva de DIA N3 Uniforme 10-1000 331 39-458 
Población efectiva de LMA N4 Uniforme 10-1000 241 24-495 
Población efectiva de MAG N5 Uniforme 10-1000 635 30-588 
Población efectiva de RCU N6 Uniforme 10-1000 632 660-984 
Población efectiva de IO N7 Uniforme 10-10000 513 255-941 
Población efectiva (fantasma) N8 Uniforme 10-10000 3300 1080-6670 
Evento fundador en LMA t1 Log-uniforme 10-150 68 17-147 
Evento fundador en AAL t2 Log-uniforme 10-150 76 77-140 
Evento fundador en BAR t3 Log-uniforme 10-150 87 87-143 
Introducción inicial en Argentina tint Log-uniforme 70-150 111 81-147 
Introducción secundaria en DIA tsec1 Log-uniforme 60-150 82 64-99 
Introducción secundaria en MAG tsec2 Log-uniforme 10-150 55 14-96 
    
 
    
2 
Población efectiva de AAL N1 Uniforme 10-1000 222 77-418 
Población efectiva de BAR N2 Uniforme 10-1000 393 159-699 
Población efectiva de LMA N3 Uniforme 10-1000 77 22-135 
Población efectiva de RCU N4 Uniforme 10-1000 678 408-977 
Población efectiva (fantasma) N5 Uniforme 10-10000 3832 713-8820 
Evento fundador en LMA t1 Log-uniforme 10-100 24 10-69 
Evento fundador en AAL t2 Log-uniforme 10-100 31 12-56 
Evento fundador en BAR t3 Log-uniforme 10-100 59 45-98 
Divergencia entre RCU y fantasma tdiv Log-uniforme 10-10000 814 146-1340 






La historia de invasión del girasol silvestre en Argentina fue previamente descripta, utilizando 
principalmente datos históricos y ecológicos, sugiriendo una única introducción en Río Cuarto y 
una expansión desde ese punto (Poverene et al. 2008; Cantamutto et al. 2010a, b). En este 
capítulo, usando datos de marcadores SSR, aportamos evidencia genética que soporta a RCU 
como el punto de introducción inicial y además identificamos su fuente geográfica, dentro de la 
región central de EEUU (Fig. 5.1; 5.2A y 5.3). Se comprobó, además, que el girasol invasor de 
Argentina retuvo la mayor parte de la variabilidad genética presente en el rango nativo de la 
especie, lo que ayuda a explicar la alta variabilidad morfológica previamente observada 
(Cantamutto et al. 2010a) pero también la habilidad para adaptarse rápidamente a nuevos 
ambientes durante la invasión (Capítulos 2 y 4). Finalmente, usando datos de marcadores SSR 
del genoma del cloroplasto, identificamos altos niveles de flujo génico por semilla (Fig. 5.4), lo 
que sugiere que la hibridación entre poblaciones previamente aisladas fue importante en la 
adaptación durante la expansión en Argentina y además advierte sobre la incidencia del 
transporte accidental (por camiones de carga y maquinaria agrícola) en la dispersión de especies 
invasoras en la Argentina.  
Estructura poblacional del rango nativo 
El primer paso para identificar la fuente geográfica de las poblaciones invasoras es definir la 
estructura poblacional en el rango de distribución nativo (Keller y Taylor 2008; Abbott et al. 
2013), especialmente en especies de amplia distribución. En girasol, estudios previos reportaron 
una baja estructura poblacional entre poblaciones de EEUU (Mandel et al. 2011; Baute et al. 
2016), con algún grado de diferenciación entre las poblaciones de la región central (rango 
ancestral de la especie) y las regiones de los extremos oeste y sur de EEUU (es decir, del rango 
expandido de la especie; Rieseberg et al. 1990, 2007; Dorado et al. 1992; Baute et al. 2016; 
Owens et al. 2016). En el presente capítulo, se observó una moderada a alta estructura genética 
dentro de EEUU (Fig. 5.1; Tabla 5.3), la cual puede ser explicada por la estrategia de muestreo 
utilizada. Esta consistió en elegir tres poblaciones de cada una de las tres regiones definidas 
previamente (central, oeste y sur), que presentaban diferencias geográficas y morfológicas, para 
maximizar las posibilidades de encontrar la fuente geográfica de introducción. Probablemente, 
el muestreo de un mayor número de poblaciones de la región central hubiese generado menores 
valores de estructura poblacional (basado en los valores bajos de FST hallados dentro de la 
región central; Tabla 5.3). A pesar de esto, la estimación global de la estructura genética en 
EEUU fue muy similar a la reportada recientemente usando marcadores SNP (FST=0,22 y 0,21, 
respectivamente; McAssey et al. 2016). 
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Dos de los tres grupos genéticos mostraron un claro patrón geográfico (K1 y K2 para las 
regiones central y oeste, respectivamente; Fig. 5.1; 5.2D y 5.3), lo cual es consistente tanto con 
la diferenciación genética propuesta durante la colonización del oeste de EEUU (Dorado et al. 
1992; Baute et al. 2016; Owens et al. 2016) como con la diferenciación morfológica 
previamente (y aquí) reportada (Cantamutto et al. 2010a; Fig. 5.5C). Por otro lado, el grupo 
genético 3 estuvo conformado por solo una población de EEUU (OK; Fig. 5.1), mientras que las 
otras dos poblaciones del sur fueron asignadas a los grupos genéticos 1 y 2 (Fig. 5.1). Oklahoma 
representa el extremo sur del rango de distribución ancestral de la especie (Heiser et al. 1969; 
Rieseberg et al. 2007), lo cual hace posible que el aislamiento por distancia sea responsable de 
su diferenciación genética respecto de las poblaciones del centro de EEUU (Baute et al. 2016; 
McAssey et al. 2016). Los datos morfológicos apoyan esta idea (Fig. 5.5; Cantamutto et al. 
2010a). Por otro lado, las poblaciones NM y TX están distribuidas fuera del rango ancestral 
(Heiser et al. 1969; Rieseberg et al. 2007) y probablemente representan eventos de colonización 
más recientes. Esto explicaría por qué a pesar de su distribución más al sur que OK, estas 
poblaciones aún no se diferenciaron genéticamente de su fuente de introducción (Fig. 5.1). En 
este sentido, son necesarios experimentos que incluyan un mayor número de poblaciones 
nativas para confirmar la presencia de un tercer grupo genético en EEUU. 
Diversidad genética de las poblaciones nativas e invasoras 
Durante la introducción y expansión fuera del rango nativo, las poblaciones invasoras 
comúnmente experimentan cuellos de botella demográficos, los cuales pueden afectar 
negativamente su diversidad genética y por lo tanto su potencial evolutivo (Dlugosch y Parker 
2008; Dlugosch et al. 2015). Grandes pérdidas de variabilidad genética durante las invasiones 
son comúnmente reportadas en animales (Uller y Leimu 2011; Yang et al. 2012), mientras que 
en plantas, dicha pérdida parecería ser más la excepción que la regla (Bossdorf et al. 2005; Xu 
et al. 2010; Uller y Leimu 2011; Keller et al. 2012). En este capítulo, no encontramos evidencia 
de cuellos de botella genéticos durante la invasión en Argentina (Tabla 5.2). La alta variabilidad 
genética de las poblaciones invasoras podría ser explicada por una alta presión de propágulos 
durante la introducción inicial (Lockwood et al. 2005; Simberloff 2009; Szűcs et al. 2017a) y/o 
por múltiples introducciones, seguido de hibridación, de poblaciones espacialmente separadas 
en el rango nativo (Keller y Taylor 2008; Dlugosch et al. 2015; Colautti et al. 2017; Szűcs et al. 
2017a). Aquí, encontramos que ambos procesos (alta presión de propágulos durante la 
introducción inicial e introducciones múltiples) contribuyeron con la alta variabilidad genética 
observada en Argentina y que estos dos procesos fueron importantes en diferentes etapas de la 
invasión.  
Primero, durante la introducción inicial en RCU, la alta similitud entre RCU e IO (tanto 
genética como morfológica; Tabla 5.3; Fig. 5.1; 5.2A; 5.3 y 5.5A) junto con la alta variabilidad 
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genética en ambos genomas (nuclear y del cloroplasto; Tabla 5.2) indica que la introducción 
única de un alto número de individuos es el escenario más probable. La presión de propágulos 
es uno de los mejores predictores de una invasión exitosa (Lockwood et al. 2005; Simberloff 
2009; Szűcs et al. 2017a). Esta alta presión de propágulos durante la introducción inicial 
probablemente ayudó a superar los efectos negativos que afectan especialmente a poblaciones 
pequeñas (deriva génica, depresión endogámica). Además de la alta presión de propágulos, la 
naturalización exitosa en Río Cuarto podría haber sido facilitada por la adaptación previa a los 
ambientes disturbados (Heiser et al. 1969; Alexander y Schrag 2003; Pace et al. 2015), por las 
condiciones climáticas benignas encontradas en Argentina (climas templados, suelos con altos 
niveles de materia orgánica, Alpert et al. 2000; Rouget y Richardson 2003) y por la ausencia de 
enemigos naturales. Identificada la fuente de introducción geográfica, el rol de la presión de 
propágulos, la adaptación previa y la evolución rápida sobre el establecimiento del girasol 
podrían ser evaluados experimentalmente.    
La presencia en Argentina de dos de los tres grupos genéticos encontrados en EEUU (Fig. 5.1 y 
5.3) junto con la alta variabilidad morfológica (Cantamutto et al. 2010a; Fig. 5.5) son 
indicadores de introducciones múltiples (lo cual es soportado por los modelos ABC, discutidos 
abajo). Las introducciones múltiples son una característica común en las invasiones biológicas, 
incrementando comúnmente la diversidad genética de los invasores (Dlugosch y Parker 2008; 
Uller y Leimu 2011; Dlugosch et al. 2015). Además, las introducciones múltiples son el primer 
paso para la hibridación en el rango introducido. Se ha sugerido que la hibridación post 
introducción cataliza la capacidad invasora de las especies introducidas incrementado su 
diversidad genética, y por lo tanto ayudando a evitar efectos fundadores negativos (Szűcs et al. 
2017a), creando nuevas combinaciones genéticas sobre las cuales la selección puede actuar 
(Lexer et al. 2004; Ellstrand y Schierenbeck 2006; Rieseberg et al. 2007; Schierenbeck y 
Ellstrand 2009) y generando poblaciones con vigor híbrido para caracteres asociados a la 
invasión (Keller et al. 2014; van Kleunen et al. 2015). En Argentina, en la década del 1960, se 
introdujeron deliberadamente poblaciones silvestres de H. annuus, H. petiolaris, H. argophyllus 
y H. debilis para su utilización como variedades interespecíficas con mayor resistencia a 
enfermedades (Bauer 1991; Bertero de Romano y Vázquez 2003; Castaño 2017). Estas 
variedades fueron localmente seleccionadas y ampliamente cultivadas en Argentina durante 
décadas y aunque el escape directo desde estaciones experimentales no fue comprobado 
(Cantamutto et al. 2010b), estas variedades podrían haber contribuido con el proceso de 
invasión, por ejemplo, a través de la introgresión de alelos localmente seleccionados (Currat et 
al. 2008).   
En este capítulo, no se encontró evidencia directa de hibridación post introducción, las grandes 
diferencias genéticas entre poblaciones de Argentina parecerían ser explicadas por 
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introducciones independientes (p. ej. RCU vs. AAL y LMA). Sin embargo, la presencia de 
poblaciones híbridas (BAR, MAG y DIA) sugiere que la hibridación entre los dos principales 
grupos genéticos encontrados en Norteamérica (Fig. 5.1 y 5.3) ocurrió en algún momento previo 
o posterior a la introducción y fue importante en el proceso de invasión. Es interesante destacar 
que las dos poblaciones a las cuales no se pudo asignar un origen (DIA y MAG; Fig. 5.1) 
mostraron valores inusualmente altos de diversidad haplotípica (Tabla 5.2), sugiriendo que las 
mismas representan nuevas combinaciones genéticas como resultado de la hibridación de 
múltiples genotipos históricamente aislados. Otra posibilidad, especialmente en DIA, es el 
escape de poblaciones ornamentales y/o cultivadas, introducidas por inmigrantes europeos, muy 
numerosos en la provincia de Entre Ríos. Estos fueron los primeros en introducir girasol 
cultivado en Argentina a fines del siglo XIX para consumo personal, alimento de aves y para 
uso ornamental (Bertero de Romano y Vázquez 2003; Castaño 2017). Esta posibilidad podría 
ser evaluada en el futuro incluyendo variedades ornamentales de Europa como potenciales 
fuentes de introducción.     
Reconstrucción de la ruta de invasión con modelos ABC 
En el presente capítulo, utilizando comparaciones múltiples de FST y análisis de agrupamiento 
bayesiano, se obtuvieron conclusiones similares acerca de la introducción inicial en Río Cuarto 
desde Iowa y sobre la estructura poblacional general, tanto dentro de EEUU como Argentina 
(Tabla 5.3; Fig. 5.1 y 5.3). Para reconstruir la ruta de invasión completa y estimar los 
parámetros demográficos asociados a la invasión (p. ej. los momentos de 
introducción/expansión), se utilizaron modelos ABC con el software DIYABC (Guillemaud et 
al. 2010; Cornuet et al. 2014). Los resultados con modelos ABC sugieren fuertemente 
introducciones múltiples en Argentina. En el primer análisis, incluyendo todas las poblaciones 
de Argentina junto con la fuente de introducción (IO), el escenario más probable fue una 
expansión lineal desde RCU hasta LMA junto con introducciones independientes en MAG y 
DIA (Fig. 5.6C). El momento de introducción en RCU fue estimado 110 años atrás (Tabla 5.4), 
coincidiendo con el primer registro histórico en la provincia de Córdoba (1907 en Los Cocos). 
Además, las introducciones independientes en DIA y MAG habrían ocurrido aproximadamente 
82 y 55 años atrás, respectivamente (Tabla 5.4). Aunque no existen registros históricos de la 
población MAG para comparar con los valores estimados, el primer registro histórico en DIA es 
una colección de herbario de 1960 (58 años atrás), lo cual se acerca al momento estimado por el 
modelo.  
Respecto de la introducción inicial en Río Cuarto, es importante destacar que el escenario más 
probable es la introducción deliberada de girasol silvestre para uso forrajero en la década del 
1940 (Bauer 1991), mucho después de los primeros registros históricos. Hugo Bauer, uno de los 
primeros mejoradores de girasol en Argentina, señala que en 1947 una población de girasol 
138 
 
silvestre proveniente de Río Cuarto fue introducida como parental en el programa de 
mejoramiento de INTA Manfredi para incrementar la variabilidad y la tolerancia a 
enfermedades del girasol cultivado y que esa población estaba siendo utilizada como forrajera 
experimental (Bauer 1991). Este es el primer y más sólido registro de la presencia de girasol 
silvestre en Río Cuarto, aunque no hay certeza si esta población fue introducida en ese momento 
o ya se encontraba naturalizada.  
En el segundo análisis, el escenario más probable incluye una introducción independiente en 
Adolfo Alsina (AAL, Fig. 5.7D). En este escenario, dicha introducción ocurrió 33 años atrás 
desde una fuente que se separó de RCU hace aproximadamente 800 años (Tabla 5.4), indicando 
claramente que la divergencia ocurrió en el rango nativo (introducción independiente). Por otro 
lado, la expansión de RCU a BAR ocurrió 60 años atrás (~1957; Tabla 5.4), una década después 
de la introducción más probable en RCU (Bauer 1991).  
Importancia de la dispersión accidental del girasol invasor de Argentina  
El transporte accidental con la maquinaria agrícola fue propuesto como el principal agente de 
dispersión del girasol silvestre en Argentina (Cantamutto et al. 2010b; Casquero et al. 2013) 
como así también de otras especies y cultivos en el mundo (Michael et al. 2010; Allnutt et al. 
2013; Hecht et al. 2014). Aquí surge evidencia genética de altos niveles de flujo génico por 
semillas; las poblaciones de Argentina mostraron una diversidad en el genoma del cloroplasto 
muy superior a las poblaciones de EEUU (Tabla 5.2; Fig. 5.4). En Argentina, desde los últimos 
20 años, la maquinaria agrícola (sembradoras, fumigadores y cosechadoras) es compartida por 
los productores mediante un sistema de contratación del servicio de siembra, fumigación y/o 
cosecha (Binimelis et al. 2009). Esto implica que los prestadores de servicio cada año recorran 
el país, arrastrando accidentalmente semillas de especies silvestres y cultivadas. Este tipo de 
dispersión mediada por el hombre está bien documentado en el caso de dispersión de malezas 
resistentes a herbicidas (Binimelis et al. 2009; Michael et al. 2010; Pandolfo et al. 2018) y 
cultivos transgénicos (Allnutt et al. 2013; Hecht et al. 2014; Nishizawa et al. 2016), sin 
embargo, el mismo ha recibido menor atención en especies invasoras. Además, en el caso de 
girasol silvestre, debido a su presencia y preferencia por ambientes disturbados no agrícolas 
(banquinas, baldíos, canales de riego) (Heiser et al. 1969; Poverene et al. 2008), el transporte 
accidental por maquinarias de la construcción, como motoniveladoras y retroexcavadoras, 




Los principales resultados y conclusiones de esta tesis son provistos debajo de cada una de las 
cinco hipótesis inicialmente planteadas. 
El efecto materno influye sobre los caracteres del fruto, especialmente en el 
comportamieto de los híbridos entre taxones altamenente divergentes, como los materiales 
silvestres y cultivados. 
Los frutos de las poblaciones silvestres y los materiales cultivados difirieron ampliamente en 
todos los caracteres del fruto evaluados y el fenotipo de los híbridos cultivo-silvestre fue similar 
al del parental femenino. Sin embargo, la fecundación con polen del cultivo cambió 
significativamente la germinación en la dirección del cultivo. Los caracteres morfológicos y 
anatómicos de los frutos asociados a la domesticación correlacionaron fuertemente con las 
diferencias observadas en la dormición de híbridos cultivo-silvestre. Actualmente, se están 
realizando experimentos de campo para evaluar la importancia ecológica y evolutiva de los 
efectos materno y de hibridación en híbridos cultivo-silvestre.  
Los caracteres del fruto son importantes en la adaptación local en el rango nativo, lo que 
da como resultado variaciones clinales. La adaptación rápida de las poblaciones no-
nativas puede detectarse a través de cambios genéticos en estos caracteres en respuesta a 
la introducción en nuevos ambientes.  
Se observó una variación latitudinal en la dormición en el rango nativo de la especie. A mayor 
latitud, mayor dormición. Las poblaciones invasoras mostraron un mayor tamaño y peso de los 
frutos y una menor dormición. Las variaciones en dormición entre rangos fueron, en gran parte, 
explicadas por diferencias en latitud entre rangos mientras que no se encontraron variables 
climáticas asociadas a las variaciones en peso y tamaño de los frutos. En el rango no-nativo 
(Argentina), donde las variaciones en latitud son mucho menores, se observó una variación 
paralela en la dormición, a mayor latitud, mayor dormición, indicando una evolución rápida de 
los niveles de dormición en respuesta a los ambientes encontrados durante la introducción y 
expansión en Argentina. En este capítulo detectamos evolución rápida en un carácter de 
importancia adaptativa como es la dormición, el cuál posiblemente contribuyó con la rápida 
expansión del girasol silvestre en Argentina. A partir de estos resultados sugerimos la búsqueda 
de variabilidad genética en caracteres de importancia adaptativa pero también de interés 
agronómico como la tolerancia a estrés de tipo abiótico (tolerancia a temperaturas extremas y 
sequía) y biótico (plagas y enfermedades) dentro de las poblaciones invasoras de Argentina.  
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Debido a la fuerte presión de selección por mayor crecimiento en condiciones 
artificialmente benignas durante la domesticación, los materiales cultivados presentan 
mayor crecimiento en ausencia de estrés y menor tolerancia a estrés, como las 
temperaturas extremas.  
Se encontraron grandes diferencias en la tolerancia a temperaturas extremas entre materiales 
silvestres y cultivados. Como esperábamos, las poblaciones silvestres mostraron una mayor 
tolerancia a heladas. Por otro lado, los materiales cultivados mostraron una mayor tolerancia al 
estrés por calor. Las diferencias en crecimiento en ausencia de estrés no explicaron las 
diferencias en la tolerancia a heladas ni a calor, indicando que la introgresión de la tolerancia a 
estrés podría ocurrir sin costos en el crecimiento temprano, lo que facilitaría la introgresión de la 
tolerancia a estrés por heladas en el germoplasma cultivado, pero también la introgresión de la 
tolerancia a estrés por calor en las poblaciones silvestres. A partir de estos resultados sugerimos 
avanzar en la identificación de las bases moleculares de la tolerancia a temperaturas extremas 
para facilitar su introgresión en el germoplasma cultivado y evaluar la aptitud relativa de los 
híbridos cultivo-silvestre en condiciones de estrés por calor para mejorar la predicción de la 
introgresión de alelos del cultivo en estas condiciones.  
Debido a la adaptación local, los materiales silvestres son más tolerantes al estrés por calor 
durante estadios reproductivos que los materiales cultivados. Los materiales silvestres 
presentan una variación clinal en la tolerancia a estrés por calor, a mayores temperaturas 
en el ambiente local, mayor tolerancia y viceversa.   
Las poblaciones silvestres mostraron una mayor tolerancia al estrés por calor que los materiales 
cultivados. La variación en la tolerancia a estrés dentro del germoplasma silvestre no fue 
explicada por variaciones en las temperaturas del ambiente local sino por variaciones en las 
precipitaciones. Poblaciones provenientes de ambientes con mayor disponibilidad de agua 
fueron más tolerantes al estrés por calor. Además, las poblaciones invasoras fueron más 
tolerantes al estrés que las nativas, aún cuando los resultados fueron corregidos por variaciones 
en el ambiente local, indicando que las primeras son una nueva fuente de tolerancia a estrés para 
el mejoramiento del cultivo. Creemos que avanzar en actividades de pre-mejoramiento como la 
construcción de poblaciones cultivo-silvestres segregantes en la tolerancia a estrés y la 
introgresión de la tolerancia en líneas elite fomentará el uso del germoplasma silvestre por parte 
de los mejoradores de girasol. 
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La diversidad genética de las poblaciones no-nativas es menor respecto de las nativas 
debido a los cuellos de botella demográficos durante la introducción y expansión en el 
rango no-nativo. Las poblaciones no-nativas presentaran menor estructura poblacional 
que las nativas por los menores tiempos de divergencias.   
Las poblaciones invasoras de Argentina retuvieron la mayor parte de la variabilidad genética 
presente en el rango nativo de la especie, como resultado tanto de una alta presión de 
propágulos durante la introducción inicial como de introducciones múltiples. Esta alta 
variabilidad genética nos ayuda a explicar la invasión exitosa en la región central de Argentina, 
pero también la alta variabilidad encontrada en caracteres adaptativos (como la dormición) y de 
interés agronómico (como la tolerancia a temperaturas extremas). Finalmente, aportamos 
evidencia genética de altos niveles de flujo génico por semilla, lo que pone en evidencia la 
necesidad de aplicar medidas de control para evitar futuras dispersiones. Estos resultados son el 
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